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REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 1 
Tome 52, n° 1. — Février 1945 


Les cônes protoplasmiques de l’ovocyte 


d'Eulota fruticum Müll. 
- par 


Jean-Louis PERROT ! 


Avec la planche 1. 


IKEDA a publié à Tokio, en 1930, une note sur ce qu'il a appelé 
les «cônes de fécondation » d’Eulota similaris stimpsont Pfeiffer. 
Ce Mollusque Pulmoné stylommatophore appartient à la famille 
des Eulotidés, proche parente de celle des Hélicidés. 

Déjà PEREZ (1879) et MEISENHEIMER (1907-12) avaient constaté 
dans l’ovocyte d’Helix aspersa et d’Helix pomatia des expansions 
protoplasmiques très particulières, mais 1ls ne purent les étudier 
de façon précise. MEISENHEIMER interpréta ces formations dans le 
sens d’une défense de l’ovocyte contre la polyspermie, mais cette 
hypothèse est infirmée par certaines observations que j'ai faites 
sur Helix pomatia. En effet, bien que la monospermie semble être 
la règle chez cette espèce, 1l n’est pas rare de trouver plusieurs 
spermatozoïdes dans les œufs pourvus de cônes protoplasmiques. 

Je laisserai de côté dans ce travail la question de ces formations 
étranges chez les Hélicidés, me réservant d’y revenir dans un travail 
d'ensemble, et j’essaierai de serrer d’un peu plus près le problème 
dans une espèce donnée, très voisine de celle étudiée par IKEDA, 
l'Eulota fruticum Müller de notre région. 


1 Je tiens à remercier ici très vivement M. le Professeur GuUYÉNoT dans le 
laboratoire duquel se sont effectuées ces recherches, en 1939-40, et qui a bien 
voulu faire contribuer le fonds TopaLt, aux frais d'impression de ce modeste 
mémoire. 
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Résumé du travail d’'Ikeda. 


C’est au moment de la dissolution de la vésicule germinative 
qu'apparaissent un certain nombre d’expansions papillaires, surgis- 
sant en divers points de la surface de l’ovocyte. Vers la métaphase 
de la première division de maturation, tous les cônes sont formés 


d’une manière synchrone, mais 1l n’y en a qu'un, dans chaque 


ovocyte, qui reçoive un spermatozoïde. 
Ces cônes sont formés: , 


1) d’un ectoplasme hyalin, plus épais au sommet, 


2) d’un endoplasme, tomposé lui-même: 
a) d’une partie basale contenant des plaquettes vitellines 


et des granulations semblables à celles contenues 
dans l’ovocyte, 


b) d’une partie moyenne sans plaquettes, 


c) d’une partie terminale de nature muqueuse, se colorant 
intensément et se prolongeant en un fin filament 
aboutissant au sommet du cône. 


La pénétration du spermatozoïde semble se faire dans la chambre 
de fécondation ! pendant la métaphase de la première division 
de maturation, après la formation des cônes. 

La tête du spermatozoïde conserve sa forme originale dans la 
partie terminale du cône, bien qu’elle enfle légèrement. IKEDA n’a 
jamais observé une tête conique autre part que dans un cône. La 
tête du spermatozoïde devient plus volumineuse dans la partie 
basale du cône et prend bientôt la forme d’une coupe. 

De ces observations, l’auteur conclut que l’élément mâle pénètre 
dans l’ovocyte uniquement par un cône, mais il est, dit-il, incapable 
d'établir de quelle façon il y entre. Il est probable, ajoute-t-il, que 
le spermatozoïde est capturé par la substance muqueuse du cône, 
puis transporté ainsi à l’intérieur. IKEDA ajoute: La tête du sperma- 
tozoïde seule semble pénétrer, et la queue, immensément longue, 
est laissée dehors. 


Enfin, 1} admet que ces expansions protoplasmiques sont tout 


! Partie terminale renflée du canal hermaphrodite (cf. PerrorT, dans la 


bibliographie), 
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à fait différentes quant à leur structure et quant à leur mode de 
formation, des cônes de fécondation des autres animaux. 

Considérant d’une part que ces cônes sont en nombre relative- 
ment constant et formés à différents points de la surface de l’ovo- 
cyte — indépendamment du nombre de spermatozoïdes environ- 
nants —, d’autre part, que le développement et la disparition de 
ces expansions ont lieu synchroniquement — non seulement dans 
un même œuf, mais dans tous les ovocytes présents dans la chambre 
de fécondation —, IKEDA pense que la formation des cônes doit 
dépendre de quelque chose d’autre que de la simple présence de 
spermatozoïdes à la surface de l’ovocyte. 


Mes observations. 


Il n’est pas difficile de se procurer des £ulota fruticum autour de 
Genève. On trouve des stations de cette jolie espèce un peu par- 
tout, notamment au bord de la Versoix, où des individus roses se 
mêlent à d’autres, plus nombreux, de la variété jaune typique. La 
coquille délicate laisse voir les taches de pigments noirs du man- 
teau, et, chez les individus Jeunes en particulier, l’on distingue par 
transparence et avec une netteté remarquable les battements du 
cœur. | 

_ L'espèce peut facilement être élevée en cristallisoir, et, disons-le 
en passant, les résultats de mes élevages montrent que l’auto- 
fécondation est pratiquement inexistante, en tout cas très excep- 
tionnelle, chez cet escargot. 

Pour étudier les ovocytes dans la chambre de fécondation, il 
s’agit de sacrifier les individus au moment de la confection du nid !. 
Ce nid n’est autre qu’un trou façonné dans la terre humide, de la 
longueur de la partie antérieure de l’animal, lorsque celle-ci est en 
pleine extension, et d’un diamètre d’à peine un centimètre. 

En position de ponte, l’Escargot est légèrement contracté sur son 
nid, ce qui laisse un espace suffisant pour la ponte qui n’est cons- 
tituée que par un nombre d’œufs relativement restreint (8-20 envi- 
ron). Si l’on sacrifie l’Escargot trop tôt, on ne trouve aucun ovocyte 
dans la chambre de fécondation, encore moins dans le tractus génital 
inférieur. La descente des ovocytes n’a pas encore eu lieu. Au con- 
traire, si l’animal est disséqué trop tard, bien qu'aucun œuf n’ait 


1 Cf. PERROT, dans la bibliographie. 
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encore été pondu, il arrive que la chambre de fécondation soit déjà 
vide et les quelques œufs constituant la ponte sont tous dans la 
seconde moitié du tractus génital (ovispermiducte et oviducte). Je 
donnerai plus loin (2004-2005) l'exemple de deux cas de ce genre. 
Cependant, lorsque la confection du nid peut être suivie à travers 
la paroi transparente du cristallisoir, l’on arrive assez bien à 
déterminer le moment où l’animal, se mettant en position de ponte, 
doit subir les premières contractions péristaltiques. C’est à ce stade 
que l’on a le plus de chance de trouver la chambre de fécondation 
pourvue d’ovocytes. 

L'animal est alors saisi et disséqué le plus rapidement possible. 
Généralement l’ovotestis d’une part, le canal hermaphrodite d’autre 
part, sont plongés dans le liquide de ZENKER. La seconde partie du 
tractus génital est ouverte et les œufs sont dénombrés, de même 
que ceux qui pourraient se trouver déjà dans le nid. 

La chambre de fécondation, incluse dans la paraffine, est sec- 
tionnée en coupes de 12 à 14 microns, et les préparations sont colo- 
rées le plus souvent par l’hématoxyline ferrique, de façon à mettre 
bien en évidence les figures chromatiques, les têtes de spermato- 
zoides et les flagelles. 


PROTOCOLES. 


2004. — Le 8 juin, Escargot capturé sur son nid et sacrifié. Dans la 
partie inférieure du tractus, 11 œufs. Pas d’œufs dans le nid. Pas d’ovo- 
cytes dans la chambre de fécondation. Les 11 œufs constitueraient donc 
une ponte. 


2005. — Le 8 juin, Escargot capturé sur son nid et sacrifié. Pas 
d'œufs dans le tractus génital, ni dans le nid. Pas d’ovocytes dans la 
chambre de fécondation. Cas typique d’un animal prélevé trop tôt. 


2035. — Le 4 juillet, Escargot capturé sur son nid et sacrifié. 3 œufs 
dans le tractus. Pas d’œufs dans le nid. La chambre de fécondation 
contient 16 ovocytes, tous au stade de métaphase de première division 
de maturation. 14 sont fécondés par un spermatozoide qui a pénétré 
en entier. Ces 14 ovocytes présentent de nombreux cônes protoplas- 
miques. 2 ovocytes ne sont pas fécondés et ne présentent pas de cônes. 


2047. — Le 4 juillet, Escargot capturé sur son nid et sacrifié. 3 œufs 
dans le tractus génital, Pas d'œufs dans le nid. 44 ovocytes dans la cham- 
bre de fécondation, au stade prophasique (dissolution de la vésicule 
germinative) ou au stade métaphasique de première division de matura- 
tion. 38 ovocytes sont fécondés par un spermatozoïde qui a pénétré en 
entier. 6 ovocytes ne sont pas fécondés et ne présentent pas de cônes: 
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2048. —- Le 4 juillet, Escargot sacrifié dans les mêmes conditions que 
le 2047. 3 ovocytes seulement dans la chambre de fécondation, en méta- 
phase de première division de maturation, avec cônes et fécondés par 
un spermatozoïde entier. 


2054. — Le 7 juillet, Escargot pris sur son nid, après la ponte du 
premier œuf. 7 œufs dans la seconde partie du tractus génital. 116 ovo- 
cytes dans la chambre de fécondation, en métaphase de la première 
division de maturation. Tous sont fécondés par un spermatozoide qui a 
pénétré en entier et tous présentent des cônes protoplasmiques. 


3006. — Le 20 mai, Escargot (capturé au Salève le 6 mai) pris sur 
son nid et sacrifié. Pas d’œufs dans la partie inférieure du tractus, n1 dans 
le nid. 142 ovocytes ! dans la chambre de fécondation, au stade de pro- 
phase précoce ou tardive (vésicule germinative en dissolution). 62 ovo- 
cytes pénétrés par un spermatozoïde entier et présentant des cônes pro- 
toplasmiques. 3 ovocytes fécondés ne présentent pas de cônes distincis. La 
fécondation vient d’avoir lieu à en juger par la tête des spermatozoïdes, 
qui est toujours conique, alors qu’elle est déjà arrondie ou en forme 
de coupe chez les individus 2035, 2047, 2048 et 2054. 

77 ovocytes ne sont pas fécondés et ne présentent pas de cônes proto- 
plasmiques. Ils représentent plus de la moitié du nombre total. Ce fait 
indique bien que la fécondation est en cours dans la chambre de fécon- 
dation. 


Morphologie des cônes protoplasmiques. 


_ Les cônes protoplasmiques sont au nombre de 30 à 50, assez 
régulièrement répartis et sensiblement de même taille. Leur lon- 
gueur oscille autour de 30-40 microns; leur largeur à la base, de 
17-20 microns. L’ovocyte ayant un diamètre moyen de 100 microns, 
on peut se rendre compte d’emblée de la grandeur extraordinaire 
de ces formations par rapport à la cellule qui leur a donné naissance. 

Leur forme est conique avec un sommet émoussé ou même 
aplati. Dans bien des cas, deux cônes s’étant formés très près l’un 
de l’autre, leurs bases se sont fondues et l’apparence est celle d’un 
double cône à une seule base (fig. 7). Parfois, c’est la partie terminale 
du cône qui est fourchue par dédoublement de la pointe (fig. 5). 

En examinant attentivement un cône, on s’aperçoit qu’il semble 


1 Le problème de savoir si ces 142 ovocytes constitueront une seule ponte, 
ou si la ponte sera au contraire fractionnée en 5-6 pontes de 15-20 œufs, 
n’est pas résolu. Dans la seconde hypothèse, il faudrait admettre qu’un cer- 
tain nombre d’œufs resteront bloqués à un certain stade dans la chambre de 
fécondation, sans évoluer, et ceci pendant près d’un mois. Certaines obser- 
vations faites sur des Æelix dérangés juste au moment où la ponte allait être 
déclenchée, permettent d’accepter ce point de vue. 
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formé en majeure partie par un protoplasme hyalin, en surface, un 
protoplasme légèrement granuleux à l’intérieur, ces deux zones 
étant certainement d’origine ectoplasmique. À la base même du 
cône, le protoplasme vacuolisé qui remplit la masse presque entière 
de l’ovocyte, se déprime légèrement, mais la distinction entre ecto- 
plasme et endoplasme est toujours bien marquée (voir planche). 

Dans les préparations bien différenciées, à l’hématoxyline, on 
observe un filament très fin, formé dans l’axe du cône, partant de 
la zone endoplasmique et se prolongeant jusque vers l’extrémité 
du cône. Parallèlement, le protoplasme de la partie profonde du 
cône semble comme orienté suivant des lignes de force axées sur 
le filament en question, qu’elles rejoignent près du sommet (fig. 2, 3, 
5, 7 et 8). Quelques petites taches noires résistent aussi souvent à 
une différenciation poussée à la pointe du cône, sans que l’on puisse 
leur attribuer une forme bien définie (fig. 5). 

En un mot, le cône, avec son filament axial, ses deux zones ecto- 
plasmiques, sa morphologie bien particulière, forme un organe qui, 
logiquement, semble devoir exercer une fonction déterminée dans 
la physiologie de l’ovocyte. 


Apparition des cônes protoplasmiques. 


Examinons les ovocytes massés dans une chambre de féconda- 
ton d’un £Eulota fruticum en portant notre attention sur leur zone 
superficielle. Certains présentent un ectoplasme bien défini, mince 
couche transparente régulièrement répartie à la surface de la 
cellule, mais point trace de cône. 

D’autres, au contraire, sont pourvus de cônes, mais l’on ne peut 
discerner, entre ces formations, la zone ectoplasmique visible sur les 
ovocytes sans cônes. 

Enfin, dans certains cas, quelques ovocytes montrent en plu- 
sieurs points de leur surface, des formations arrondies, sortes de 
boutons transparents, donnant nettement l'impression que l’ecto- 
plasme s’est amoncelé ici, en s’étirant ailleurs à l'extrême. Dans 
une certaine mesure, l’endoplasme suit le mouvement et pénètre 
temporairement dans la base de ces formations. C’est le stade 
d'apparition des futurs cônes protoplasmiques. À en juger par la 
rareté relative de ces stades initiaux, ces sortes de boutons s’allon- 
gent rapidement, deviennent coniques, et prennent la forme typique 
des expansions cytoplasmiques déjà décrites (fig. 1 et 6). 
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A quel moment de la vie de l’ovocyte les cônes apparaissent-ils ? 

Les ovocytes dans la chambre de fécondation sont toujours 
soit aux stades prophasiques précoce ou tardif (vésicule germinative 
et dissolution de la membrane nucléaire) soit au stade métapha- 
sique de la première division de maturation. La pénétration du 
spermatozoide peut se faire à un quelconque de ces stades. Ainsi 
l’on trouve fréquemment des ovocytes en métaphase non fécondés 
encore, à côté d’ovocytes en prophase déjà pénétrés par un sper- 
matozoïde. 

Jamais je n’ai observé de cônes au niveau d’ovocytes non 
fécondés, mais par contre les cônes apparaissent aussi bien à la 
prophase précoce qu’à la métaphase pourvu que la fé- 
condation ait eu lieu. C’est là le point essentiel, et 
le fait de trouver chez l’escargot 3006 trois ovocytes fécondés 
ne présentant pas de cônes, est significatif. D’après 
la forme des spermatozoïdes, dont la tête n’a subi encore aucun 
changement, il est clair que la fécondation vient d’avoir lieu et 
que la réaction de l’ovocyte n’a pu encore se manifester. 

Malheureusement, 1l ne m'a pas été possible d’observer la 
pénétration d’un spermatozoïde dans l’ovocyte, bien que certaines 
figures de l’escargot 3006 soient bien près d’être des figures de 
pénétration. Le phénomène doit se passer très rapidement et l’élé- 
ment mâle, à en juger par son flagelle, qui pénètre en formant 
le plus souvent une large boucle, fait très probablement un circuit 
dans le protoplasme de l’œuf avant de s’immobiliser et d'évoluer 
vers la forme pronucléus. 


Différences entre les observations d’Ikeda et les miennes. 


La tête du spermatozoïde ne pénètre pas seule dans l’ovo- 
cyte. Au contraire, le flagelle est visible dans l’œuf jusqu’au moment 
de sa désintégration, c’est-à-dire lorsque la tête du spermatozoïde, 
de conique qu’elle était, est devenue vésiculeuse (fig. 1 et 6; 2,3 
et 5). 

Le spermatozoiïide ne pénètre pas par un cône pro- 
toplasmique, car ceux-ci se forment postérieure- 
ment à la pénétration et sont bien plutôt le résultat ou l'effet 
de la fécondation. 

Il ne peut donc être question de capture du spermatozoïde 
par le cône. 


(® +) 
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La tête du spermatozoïide évolue à l’intérieur de l’œuf 
en prenant une forme globuleuse ou en coupe. Je n’ai jamais 
observé de tête de spermatozoïde (conique ou vésiculeuse) dans 
um ce 0 mex 

L'apparition des cônes de protoplasme ne dépend pas 
d’un stade précis dans l’évolution des ovocytes, comme le 
pense IkEDA, et leur apparition n’est pas nécessaire- 
ment synchrone. Chez les escargots 2035 et 2047, par 
exemple, un certain nombre d’ovocytes en métaphase ne pré- 
sentent pas de cônes. Chez l’individu 3006, 77 ovocytes ne pré- 
sentent pas de cônes, tout en étant mêlés à d’autres ovocytes 
aux mêmes stades (vésicule germinative et dissolution de la 
membrane nucléaire) présentant des cônes. 

La pénétration du spermatozoïde ne se fait pas non plus néces- 
sairement pendant la métaphase de première division, et surtout 
pas a près la formation des cônes. Les Escargots 2047 et 3006 
présentent des ovocytes en prophases précoces ou tardives qui 
sont déjà fécondés. 


Discussion et conclusion. 


[Test clair qu'IkEpA, tout en relevant que les expansions cyto- 
plasmiques de l£ulota similaris stimpsont sont bien différentes des 
cônes de fécondation des autres animaux, admet que ce sont là 
des formations propres à attirer et à capter les spermatozoïdes. 

Et cependant, depuis les travaux très précis de Jusr et LILLIE, 
les cônes dits « d'attraction » de For, et plus récemment de CHam- 
BERS, observés sur les ovocytes d’Astérias, ne peuvent plus être 
considérés que comme des formations aberrantes, si même elles 
existent réeliement. Dans la règle et dans les conditions naturelles, 
les ovocytes d’Astérias forment un cône de fécondation après que 
le spermatozoïde se soit fixé à la membrane vitelline. Il n’y a 
pas capture de lélément mâle par l’ovocyte, mais bien plutôt 
réaction de la zone corticale de l’ovocyte au contact du sperma- 
tozoiïde. 

Il ne m'est pas permis de négliger les observations qu’a pu 
faire IKkeDA sur l’Æulota similaris, et cependant, je me demande si 
cet auteur n’a pas été dupe d’une idée à priori concernant ces 
expansions à vrai dire extraordinaires — et dont on ne trouve 
l'équivalent nulle part hors des Hélicidés — en les homologuant 
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d'emblée à des cônes de fécondation. Bien plus, en voulant y voir 
des sortes de pièges à spermatozoïdes du type « cônes d’attraction ». 

Pour l'instant, mettons prudemment les disharmonies mani- 
festes, qui existent entre les observations d’IKEDA et les miennes, sur 
le compte d’une différence de matériel de l’ordre de l'espèce. 

A mon avis, voici comment 1l faut interpréter la formation des 
expansions protoplasmiques de l'œuf d’Eulota fruticum. Rappelons 
brièvement tout d’abord quelques données classiques ayant trait 
à la zone externe du protoplasme de l’ovocyte, l’ectoplasme ou 
zone corticale, d’où proviennent les formations en cause. 

L’ectoplasme joue un rôle très important dans l’activité cellu- 
laire. Chez les amibes, les cellules des tissus, comme chez les ovo- 
cytes, la surface de la cellule est le siège de changements primor- 
diaux dans les processus vitaux. La zone corticale de l’ovocyte en 
particulier, est une entité structurale où se passent des changements 
continuels bien définis et facilement discernables. Les réactions 
cellulaires sont en grande partie des phénomènes corticaux. 

Lors de l’attachement du spermatozoïde à la surface de l’ovo- 
cyte, fait initial du phénomène de la fécondation, l’ectoplasme 
change et réagit sur l’ensemble du protoplasme. En un mot, la 
réaction de l’ovocyte à la fécondation est essentiellement un phé- 
nomène ectoplasmique. 

La formation des cônes de protoplasme chez l’Eulota fruticum 
est, me semble-t-1l, un phénomène de cet ordre. L’ovocyte, chez ces 
escargots, réagit d’une façon très spéciale, l’ectoplasme s’étirant 
en certains points de la surface de l’œuf, se rassemblant au contraire 
en d’autres points en formant les expansions d’abord arrondies, 
bientôt coniques. Celles-c1 sont donc déterminées par la pénétra- 
tion du spermatozoïide et sont en quelque sorte l'indice de la réaction 
corticale de l’ovocyte, qui se marque dans la généralité des cas par 
la simple formation d’une membrane de fécondation. 


BIBLIOGRAPHIE SOMMAIRE 


1923. CHauBers, R. The Mechanism of the Entrance of Sperm into the 
Starfish Egg. Journ. Gen. Physiol., vol. 5. 


1930. IKkepa, K. The Fertilization Cones ofthe Land Snail, Eulota ( Eulo- 
telia) sumilaris stimpsont Pfeiffer. Japanese Journal of Zoology. 
Transactions and Abstracts, vol. III, No 3. 


1924. 


1907. 


1879. 


1937. 


1937. 


1937. 


1938. 


1938. 


1940. 


J.-L. PERROT 


Just, E. E. The Production of Filaments by Echinoderm Ova as 
a Response to Insemination, with Special Reference to the Pheno- 
menon as exhibited by Ova of Genus Asterias. Biol. Bull., vol. 57. 


Lrecie, F. R. et JusT, E. E. Fertilization, in General Cytology. 
University of Chicago Press. 


MEISENHEIMER, J. Biologie, Morphologie und Physiologie des 
Begattungsvorgangs und der Etablage von Helix pomatia. Zool. 
Jahrb. Syst Bd 225) 


PEREZ, J. Recherches sur les phénomènes qui précèdent la segmen- 
tation de l'œuf chez l’Helice (H. aspersa). J. Anat. Physiol. 
Paris, XV. 

PErRoOT, J.-1. La Chambre de Fécondation de lHelix pomatia et 


la présence de Spermatozoïides à son niveau. Comptes rendus 
Acad. Sc., t. 204. 


——— Observations cytologiques sur des Œufs d'Helix pomatia au 
niveau de l’Ovispermiducte et du Vagin. Zeitschrift für Zellf. 
mikr. Anat., Band 27, Heft 3. 


—— Sur la descente des Ovocytes chez l'Helix pomatia. Compte 
rendu Soc. Physique et Hist. nat. Genève, vol. 54, No 3. 


——— La Confection du Nid et la Ponte chez l'Helix pomatia. Rev. 
suisse Zool., tome 45, No 4. 


—— L’Autofécondation est-elle possible chez l’Eulota fruticum 
Muller ? Compte rendu Soc. Phys. et Hist. nat. Genève, vol. 55, 
Not5; 

—— La Fécondation chez Limax maximus L. Rev. suisse Zool., 
tome 47, No 19, 


OVOCYTE D'EULOTA FRUTICUM qu 


EXPLICATION DE LA PLANCHE 1. 


Les dessins ont été effectués à la chambre claire avec une combi- 
naison optique donnant un grossissement de 1200. Après réduction aux 
2/., le grossissement est ramené à 480. 


F1G. 1. — Ovocyte au stade «vésicule germinative » fécondé. Tête de 
spermatozoide conique et fragments du flagelle. Cônes en formation. 


F1G. 2. — Ovocyte au stade métaphasique de première division de 
maturation, vu de profil, fécondé. Tête de spermatozoïde arrondie, 
fragment de flagelle, cônes avec filament axial et orientation parti- 
culière du protoplasme. 


FiG. 3. — Ovocyte au stade métaphasique de première division de 
maturation, vu en plan, fécondé. Idem. 


F1G. 4. — Ovocyte au stade prophasique de première division de matu- 
ration, non fécondé. L’ectoplasme est régulièrement réparti, sur 
tout le pourtour de l’ovocyte. 


Fic. 5. — Cône bifurqué, dont les sommets présentent une petite tache 
noire. Tête de spermatozoïde globuleuse. 
F1G. 6. Stade de formation des cônes. Allongement des boutons de 


la figure {. Tête de spermatozoïde conique avec fragment de flagelle. 


F1G. 7. — Coalescence de deux cônes. Filaments axiaux et orientation 
du protoplasme. 


Fic. 8 — Filaments axiaux au centre de deux cônes coupés transver- 
salement. 
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Morphologie. 
évolution ét position systématique 
de Catenotaenia pustilla (Goeze, 1782) 
Cestode parasite de Rongeurs 


par 


Ch. JOYEUX et Jean G. BAER 


Avec 29 figures. 


«In helminthology one must 
always be prepared for sur- 
prises. » 

CoBBoLp. 


INTRODUCTION 


Les Souris blanches de laboratoire hébergent communément 
quatre espèces de Cestodes adultes. Trois de celles-ci rentrent dans 
le genre Hymenolepis, ce sont: H. fraterna Stiles, 1906; #. diminuta 
(Rud., 1819); Æ. microstoma (Dujardin, 1845); leur développement 
a été suivi expérimentalement et leurs larves cysticercoïdes trouvées 
spontanément dans la nature. La quatrième espèce, Catenotaenia 

_ pusilla (Goeze,; 1782), s’observe assez fréquemment dans certains 

| élevages de Souris; son cycle évolutif n’est pas encore connu quoi- 

qu'un cysticercoide indéterminé, signalé par GALLI-VALERIO chez 
la Puce de Souris Leptopsylla musculi Dugès y ait été rapportée 
(voir Joyeux et BAER, 1936, p. 492). 

Nous avons tenté à plusieurs reprises d’infester expérimentale- 
ment avec des œufs mûrs, divers petits Coléoptères tels Gnathocerus 
cornutus Fabr., Tenebrio molitor L., T. obscurus Fabr. (adultes et 
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larves), Sitodrepa panicea L., Geotrupes sylvaticus Panz., ainsi que 
les larves de la Puce de Rat Ceratophyllus fasciatus (Bosc), mais 
sans Jamais observer le moindre développement post-embryonnaire. 


HISTORIQUE 


Catenotaenia pusilla a été découvert par GOEZzE (1782), en Alle- 
magne, chez la Souris commune ainsi que chez le Rat noir. DuyaR- 
DIN (1845) signale ce parasite chez le Mulot à Rennes, Lerp y (1855) 
le retrouve chez le Surmulot aux Etats-Unis, et SriepA (1862) chez 
le Campagnol Microtus arvalis en Allemagne. PoprapoLsky (1924) 
signale l’espèce chez les Rats à Moscou et BayLis (1927) l’observe 
chez le Campagnol roussâtre ÆEvotomys glareolus en Angleterre, 
enfin YAMAGUTI (1935) la retrouve au Japon chez la Souris blanche 
de laboratoire. Ce Ténia est par conséquent répandu chez les 
Rongeurs de tout l’hémisphère nord; 1l semblerait qu'il se rencontre 
de façon plus régulière chez les Souris que chez les Rats. Son appa- 
rition dans les élevages de Souris blanches de laboratoire est très 
sporadique, certaines cages restant totalement indemnes et d’autres, 
au contraire, fortement contaminées. 


MORPHOLOGIE 


C'est à JANICKI (1906) que nous sommes redevables de la pre- 
mière description anatomique détaillée de ce Cestode. Cet auteur 
a relevé un certain nombre de particularités dans la disposition des 
organes génitaux qui semblent avoir été ignorées par tous les auteurs 
subséquents, mais qui prennent maintenant une importance nou- 
velle dans la discussion relative à la position systématique de ce Ver. 

La longueur totale des Vers adultes est très variable et dépend 
avant tout de l’intensité de l’infestation. Lorsque les Cestodes sont 
très nombreux dans un même intestin, leur taille est plus petite 
que s'il s’y trouve un seul Ver. Dans ces conditions, la longueur 
varie de 30 à 160 mm. Les segments sont toujours plus larges que 
longs quand le Ver est contracté; par contre, en bonne extension, 
les segments sont plus longs que larges. 11 s’ensuit que la largeur 
varie de 750 à à 1,65 mm. et la forme des anneaux est modifiée 
dans le même sens. Les anneaux adultes sont le plus souvent carrés, 
parfois plus longs que larges; les anneaux gravides par contre sont 
presque toujours plus longs que larges. Les derniers segments du 
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strobila, généralement vidés de leurs œufs, se retrouvent dans Îles 
selles des Souris où ils se déplacent lentement grâce à des contrac- 
tions musculaires. 

Les dimensions et la forme surtout du scolex varient suivant 
que le Ver a été fixé en place dans l'intestin, dans de la solution 
physiologique ou entre lame et lamelle. Nous avons mesuré une 
trentaine de scolex et trouvons que le diamètre varie de 230 à 300 x 
sur du matériel fixé vivant. Les quatre ventouses, presque toujours 
arrondies, mesurent 72 à 115 uw de diamètre; les mesures les plus 


F1G. 1. — Catenotaenia pusilla. 


Coupes de deux scolex: a) d’un individu jeune montrant les restes d’un organe 
apical: b) d’un individu adulte chez lequel toute trace de l’organe apical 
a disparu. 


fréquentes étant de 90 à 108 u. La forme du scolex est toujours 
globuleuse lorsqu'il est fixé après séjour dans de la solution physio- 
logique ou entre lame et lamelle, les ventouses apparaissant alors 
à fleur de la surface. Par contre, fixé en place dans l'intestin, le 
scolex est de forme pyramidale, les quatre ventouses saillantes, 
séparées les unes des autres par un profond sillon et la région apicale 
allongée en forme de cône. JaANnIcK1 (1906) affirme n'avoir Jamais 
trouvé trace d’un rostre n1 sur les préparations totales n1 sur les 
coupes. Cependant, il existe un organe apical, très visible chez les 
exemplaires jeunes, et qui se présente sous la forme d’une ventouse 
bien développée. WAGExER (1845, p. 31, pl. 11, fig. 22) a observé 
chez une Souris de Jeunes Cestodes dont le scolex était muni d’une 
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ventouse apicale. Cet auteur pensait avoir affaire à des formes 
jeunes de Æymenolepis microstoma chez lesquelles les crochets du 
rostre n'étaient pas encore formés. Or nous savons aujourd’hui que 
chez 1. microstoma, les crochets du rostre apparaissent déjà chez la 
larve cysticercoïde (Joyeux et KoBoziEFr, 1928) et que par consé- 
quent, le jeune Ver observé et figuré par WAGENER se rapporte 
vraisemblablement à Catenotaenia pusilla qui se rencontre souvent 
en compagnie de 1. microstoma. 


F1G. 2. — Catenotaenia pusilla. 


Portion d’une coupe transversale montrant la disposition de la musculature 
et des cellules sous-cuticulaires. MI. — muscles longitudinaux: Mt. — 
muscles transverses. 


Ainsi que nous le verrons dans la suite, cette ventouse apicale 
chez C. pusilla est une structure larvaire, fonctionnelle même, chez 
la larve, et se résorbant peu à peu chez les Vers adultes. Chez les 
jeunes Cestodes dont les premiers anneaux renferment déjà des 
ébauches d'organes sexuels, cette ventouse mesure 25 à 54 u de 
diamètre. Résorbée dans la suite, elle disparaît sans laisser de 
traces (fig. 1). Examinée sur le vivant ou sur du matériel conve- 
nablement fixé, la surface du scolex se révèle couverte de minus- 
cules épines qui tapissent également la lumière des ventouses. 
Comme ces épines sont très caduques, leur présence a passé jus- 
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qu'ici inaperçue. La musculature du strobila est très bien dévelop- 
pée; les fibres longitudinales sous-cuticulaires sont volumineuses 
(fig. 2). La musculature longitudinale du parenchyme est composée 
de grosses fibres mais sans que celles-ci soient groupées en faisceaux 
distincts comme les représente JaAnIcK1 (1906, pl. xx1v, fig. 65). 


Fi. 3 et 4. — Catenotaenia pusilla. 


3. Coupe transversale passant par la jonction de deux segments et montrant 
les deux vaisseaux excréteurs transverses ainsi que les anastomoses dorso- 
ventrales. Vid. — vaisseau longitudinal dorsal; VIv. — vaisseau longitu- 
dinal ventral. 


4. Coupe transversale passant en arrière des glandes sexuelles femelles. T. — 
testicules; Ut. — utérus. 


Les musculatures transversale et dorso-ventrale sont constituées 
dans les segments adultes, par de fines fibres. Celles-ci grossissent, 
les dorso-ventrales surtout, dans les segments gravides où elles 
apparaissent, sur les coupes, aussi volumineuses que les fibres longi- 
tudinales. La couche cellulaire sous-cuticulaire apparaît de façon 
très nette dans le matériel convenablement fixé; elle est toujours 
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formée de cellules allongées, piriformes. Le parenchyme renferme 
des corpuscules calcaires qui sans être abondants, se rencontrent 
régulièrement. 

Le système excréteur est formé par quatre vaisseaux longitudi- 
naux, deux dorsaux et deux ventraux. Dans le scolex, ces quatre 
vaisseaux sont bien visibles; ils y sont réunis entre eux par des 
anastomoses nombreuses. Par contre, dans les segments adultes, 
les vaisseaux dorsaux sont moins apparents, il est même parfois 
très difficile de les trouver tant leur lumière est étroite. Ils existent 
cependant de façon constante ce qui confirme les observations de 
BayLis (1927, p. 434) et infirme celles de JaAnicKx1 (1906, p. 576) 
qui dit n’avoir pas observé de vaisseaux excréteurs dorsaux. Sur 
les coupes transversales, ces vaisseaux sont situés du côté médian 
des vaisseaux ventraux (fig. 3); ils ne présentent Jamais d’anasto- 
moses transversales. Les vaisseaux ventraux sont réunis au niveau 
de la jonction de deux segments, par deux vaisseaux transverses, 
eux-mêmes réunis par des anastomoses dorso-ventrales. On observe 
fréquemment des protonéphridies dans cette région. On constate 
souvent dans les segments adultes, que les deux vaisseaux longi- 
tudinaux ventraux ne sont pas situés dans un même plan horizon- 
tal (fig. 4); 1l est par conséquent très difficile sinon impossible, de 
déterminer de façon certaine les faces dorsale et ventrale du seg- 
ment. 

Le pore sexuel vient déboucher dans le premier tiers du bord 
latéral du segment; sa position varie peu, même dans les segments 
gravides. Les orifices sexuels alternent irrégulièrement. La poche 
du cirre mesurée dans les segments adultes et gravides fixés vivants, 
a 144 à 180 y de long sur 90 à 72 1 de diamètre. Lorsque les Vers 
meurent en extension dans l’eau, la longueur de la poche du cirre 
peut atteindre 250 x et le diamètre 90 w. Le cirre est inerme à paroi 
épaisse se colorant fortement avec les colorants nucléaires habituels. 
Le canal déférent décrit quelques circonvolutions à l’intérieur de la 
poche du cirre où elles sont parfois fortement dilatées mais sans 
Jamais former une véritable vésicule séminale interne. A l'extérieur 
de la poche du cirre, le canal déférent est enroulé sur lui-même, 
entouré par une couche de cellules dites prostatiques, à grand 
noyau avec cytoplasme clair. Parvenu dans la partie médiane de 
l'anneau, le canal déférent s’y ramifie en autant de canaux efferents 
qu'il y a de testicules. Ces derniers, au nombre de 70 à 100 se 
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trouvent dans la moitié postérieure de l’anneau, en arrière des 
glandes femelles. Lorsque le segment est contracté, les testicules y 
occupent deux et parfois trois couches dorso-ventrales, remplissant 
complètement le parenchyme médullaire (fig. 4); dans certains cas 
même, les testicules peuvent dépasser latéralement les vaisseaux 
excréteurs ventraux; leur diamètre est de 86 à 88 y. 

Le vagin débouche dans l’atrium génital en arrière et à la face 
ventrale de la poche du cirre. Son parcours est rectiligne, sa paroi 


7. 


2,3) 


Sa à) 
SIANIS êres 


FiG. 5 et 6. — Catenotaenia pusilla. 
5. Coupe transversale passant par l’ovaire (Ov.). 


6. Coupe transversale passant au niveav de la glande vitellogène (Vit.) (les 
autres abbréviations comme précédemment). 


épaisse et sa lumière tapissée de courtes soies rigides. Sur tout son 
parcours, le vagin est entouré d’un manchon de cellules glandu- 
laires se colorant très fortement et par conséquent facilement 
visibles sur les préparations totales. La portion proximale du vagin 
se dilate brusquement pour former un réceptacle séminal sphérique. 
Les conduits sexuels, vagin et canal déférent, passent le plus souvent 
à la face dorsale du vaisseau excréteur ventral, poral, quoique nous 
ayons observé quelquefois la disposition contraire lorsque le vais- 


BAER 


Ge 


CH. JOYEUX ET J. 


(quouruoposard auto sUolFeTADIE SAN so) ‘uuogn uejd oç sed ossed odnoo eT ‘8 


‘FRUITS 99870994 


‘Say “uoreAo uejd of sed essed odnoo ET ‘£ 


-oypmpe quauusos un ed juessed sope}uozriou sodnor) ‘rgpsnd miuonouan) — ‘8 79 L ‘OI 


1 


CATENOTAENIA PUSILLA 21 


seau ventral est déplacé de sa position normale ainsi que nous le 
signalions plus haut. Les glandes sexuelles femelles présentent une 
disposition très caractéristique déjà signalée par JANiICK1 (1906, 
p. 978). Ovaire et glande vitellogène sont formés chacun de deux 
portions, l’une dorsale et l’autre ventrale, réunies par une seule ou 
plusieurs anastomoses médianes. Vu en coupe transversale (fig. 5) 


F1G. 9. — Catenotaenia pusilla. 
Préparation totale d’un segment adulte montrant la topographie des organes 
genitaux. 


l'ovaire de Catenotaenia présente une structure analogue à celle que 
l’on rencontre habituellement chez les Tetraphyllides et qui n'existe 
à notre connaissance chez aucune autre espèce de Cyclophyllide. 
L'aspect général de l’ovaire est beaucoup moins compact que ne le 
dessine JANICKI (1906, pl. xxrv, fig. 67). Cette glande est profon- 
dément ramifiée (fig. 7 et 9); il est difficile de lui reconnaître nette- 
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ment une portion porale et une portion anti-porale. Par rapport 
aux autres glandes sexuelles, l’ovaire se trouve dans la moitié 
antérieure du segment, s'étendant en arrière Jusqu'au niveau du 
réceptacle séminal. La glande vitellogène est avant tout caracté- 
risée par sa position porale par rapport à l'ovaire. Moins profondé- 
ment lobée que ce 
dernier, elle pré- 
sente néanmoins 
quelques prolonge- 
ments en forme de 
massue qui sont 
plus ou moins dé- 
veloppés suivant le 
degré d’activité de 
la glande (fig. 6 à 9). 

L'utérus appa- 
rait de très bonne 
heure sous sa forme 
définitive, c’est-à- 
dire, d’un axe mé- 
dian avec branches 
latérales se rami- 
fiant plus ou moins 
dichotomiquement. 
On ne trouve à au- 
cun moment, l’axe 
médian seul comme 
c'est le cas dans le 
genre Z'aentia où les 
branches latérales 


F1G. 10. — Catenotaenia pusilla. 
Préparations totales de deux segments gravides de l'utérus n’appa- 
montrant les aspects différents de l’utérus. raissent que sous 


l'effet de la pous- 
sée des œufs accumulés dans l'organe. Sur les coupes transver- 
sales (fig. 4, 5, 6) on observe que l'utérus occupe le champ 
médian du parenchyme médullaire et que les glandes sexuelles 
mäles et femelles le recouvrent à la fois sur sa face dorsale et ven- 
trale. L'utérus qui apparaît d’abord sous forme de cordons cellu- 
laires pleins, se creuse assez rapidement avant que les œufs ne s’y 
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accumulent (fig. 8); dans la suite, les branches médiane et latérales 
se dilatent ce qui a pour conséquence d'effacer plus ou moins 
complètement les ramifications latérales secondaires. Dans les 
segments gravides, on compte le plus souvent 9 à 13 branches laté- 
rales dont la longueur varie constamment avec le degré de contrac- 
tion du segment (fig. 10 et 11). Les œufs mûrs sont ovoides; mesurés 
vivants dans de la solution physiologique, ils ont 22 à sur 12 u. 


F1G. 11. — Catenotaenia pusilla. 


Coupe horizontale d’un segment gravide, contracté, montrant les diverticules 
de l’utérus dépassant latéralement les vaisseaux excréteurs longitudinaux. 


L’embryophore se forme graduellement aux dépens des trois cellules 
de l'enveloppe moyenne. Sa nature n’a pas été précisée mais son 
aspect est très différent suivant les liquides fixateurs employés 
(fig. 12, e et f). Dans les œufs vivants, la paroi de l’embryophore 
apparaît homogène et très réfringeante. L’embryon a 14 u sur 10 
et les six crochets ne mesurent que 3 y de long. Les dimensions des 
œufs et des embryons indiquées par YAMAGUTI (1935, p. 242) sont 
beaucoup plus grandes que les nôtres que nous avons vérifiées sur 
plusieurs centaines de mesures. L’auteur japonais trouve que l’em- 
bryon a 25 y sur 23 u et que les crochets ont 12 y de long. Comme 
d’autre part, tous les autres détails de la structure anatomique cor- 
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respondent à C. pusilla, nous pensons qu’il s’agit peut-être d’une 
erreur de mesure. 

Disposant d’un matériel fixé dans de bonnes conditions et com- 
plété par des frottis, nous avons pu étudier le développement de 


: d) les trois cellules de l’enveloppe interne 


: la masse embryonnaire formée de nombreuses 


F1G. 12 a-f. — Catenotaenia pusilla. 
"œuf; a-e frottis fixés au « Susa », f au Boïin. — a) Le zygote avec sa cellule 


cellules; c) l'embryon ne renferme plus que six cellules 


vitelline; b) début de formation des enveloppes 
sont encore visibles; e-f) œufs mûrs. 


Développement de 1 


l'embryon ainsi que la formation des enveloppes de l’œuf. Les 
images que nous avons obtenues sont particulièrement nettes; elles 
correspondent aux travaux classiques de VAN BENEDEN (1881), 


- 
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SAINT-REMY (1901) et de Jaxrckr (1907) (voir fig. 12). Notons 
cependant.une particularité qui n’a Jamais été signalée chez les 
Cestodes, ni ailleurs à notre connaissance. Au stade b de la figure 12, 
le futur embryon est composé d’une masse cellulaire dont les nom- 
breux noyaux ne possèdent pas tous la même taille ni la même 
structure. À côté de trois paires de gros noyaux on observe de 
nombreux noyaux, plus petits et se colorant très fortement. Ceux- 
c1 disparaissent dans la suite du développement sans qu'il soit pos- 
sible de leur attribuer une fonction particulière. La régularité de la 
taille et de la forme de. ces noyaux semble exclure la possibilité de 
les confondre avec des restes de deutoplasme. Comme d’autre part 
leur présence est décelée par la réaction de SCHi1FF, leur nature 
nucléaire ne saurait être mise en doute. Nous espérons éclaircir ce 
problème par de nouvelles recherches. 

Au début du développement des enveloppes de l’œuf, embryon 
occupe une position centrale; dans la suite, 1l se déplace peu à peu 
pour se trouver finalement à l’un des pôles de l'enveloppe moyenne. 
Tandis que les trois noyaux de l’enveloppe externe disparaissent 
rapidement, ceux de l’enveloppe moyenne persistent plus longtemps 
même après la formation de l’embryophore. Ni les colorations à 
l’hémalun-éosine, n1 celles au Feulgen-vert lumière, ne permettent 
de mettre en évidence les limites des cellules à l’intérieur de l’em- 
bryon. Nous ne pensons cependant pas qu'il s’agisse ici d’une struc- 
ture syncytiale de l’embryon car la position des six noyaux est 
constante de même que leurs rapports réciproques. 


CYCLE ÉVOLUTIF 


Les Souris blanches de nos élevages hébergent Aymenolepis 
fraterna Stiles, 1906, Hymenolepis micristoma (Dujardin, 1845) et 
Catenotaenia pusilla (Goeze, 1782). H. fraterna se rencontre de façon 
très irrégulière depuis une année environ et il est fréquent d’autop- 
sier des Souris qui en sont indemnes. /7. microstoma a complètement 
disparu de nos élevages après avoir été très fréquent. Nous avons 
trouvé les cysticercoides spontanément chez la Puce, Leptopsylla 
muscult Dugès. Il nous semble qu'il faille attribuer la disparition 
de ce Cestode au fait que les Souris parasitées étaient moins résis- 
tantes et que des désinfections périodiques des cages ont fait dis- 
paraître les Puces. C. pusilla par contre, a persisté dans plusieurs 
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cages, d’autres sont restées indemnes aussi, ces conditions nous ont 
paru particulièrement favorables pour entreprendre l'étude du 
cycle évolutif de ce Ténia. Vu les échecs que nous avions subi 
autrefois en tentant l’infestation expérimentale de petits Coléop- 
tères et vu l’absence apparente d’Insectes dans nos cages d’élevage, 
nous avons pensé à la possibilité d’un cycle direct, c’est-à-dire sans 
le secours d’un hôte intermédiaire. Dans le but de vérifier cette 
hypothèse, nous avons nourri de jeunes Souris âgées de trois semai- 
nes environ, avec des anneaux mûrs de Catenotaenia. À l’autopsie, 
pratiquée quatre jours plus tard vu l’état de santé précaire dans 
lequel se trouvaient nos animaux en expérience, nous avons re- 
trouvé dans l’intestin d’une des Souris un Jeune exemplaire adulte 
du Cestode en question. Vu la taille du Ver, 1l était impossible de 
le rapporter à l’infestation expérimentale de trois jours auparavant 
et 1l fallait par conséquent admettre que les Souriceaux âgés de 
trois semaines étaient déjà contaminés. D’autres expériences sont 
venues confirmer cette supposition et nous ont fait abandonner 
l'hypothèse d’une infestation directe. 

Afin de favoriser le développement d’une faunule éventuelle 
dans la litière des cages, nous avons renoncé à renouveler celle-e1 
pendant plusieurs semaines. Nous avons pu ainsi observer l’appari- 
tion de nombreux Acariens du groupe des Tyroglyphes, à savoir 
T'yroglyphus farinae L. et Glyciphagus (Oudemansium) domesticus 
(de Geer). Seules quelques larves de Fannia sp. ont fait leur appa- 
rition vers la fin de l’expérience à un moment où le degré d'humidité 
de la litière s’était fortement accru. 

L'examen systématique des Acariens nous a permis d’observer 
chez Gl. domesticus des formes larvaires de Cestode. Par contre, aucun 
échantillon de T. farinae n’a été trouvé porteur de ces larves et nous 
n'avons pu, non plus, infester expérimentalement cet Acarien. 

Afin de concentrer nos recherches, nous avons disséqués systé- 
matiquement les Glyciphages d’une même cage et avons constaté 
que sur plus de 400 individus examinés, le 13,5% hébergeait des 
formes larvaires de Cestode. Seuls les Glyciphages adultes et les 
deutonymphes étaient parasités, les autres formes larvaires étant 
indemnes. Nous avons pensé attribuer cette particularité au déve- 
ioppement des pièces buccales des formes larvaires qui ne leur per- 
mettaient pas d’avaler les œufs du Cestode. Cependant, la décou- 
verte de grains d’amidon, plus gros que les œufs, dans l’intestin 
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F1G. 13 à 16. — Catenotaenia pusilla. 


13. Stades larvaires chez Glyciphagus domesticus; larve âgée de 8 jours ({in- 
festation expérimentale). — 14. Larve âgée de plus de 8 jours trouvée dans 
une infestation spontanée. — 15. Larve trouvée dans une infestation spon- 
tanée et partiellement extraite de son kyste; la ventouse apicale est déjà 
bien délimitée. — 16. Larve mûre à l’intérieur de son kyste montrant la 
ventouse apicale invaginée. 
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antérieur de ces larves, nous a fait rejeter cette hypothèse. L’expli- 
cation ressort des recherches des époux HuGxes (1938) qui ont 
observé que chez Gl. domesticus, l'intestin moyen et terminal n’est 
perméable et par conséquent fonctionnel, que chez les deuto- 
nymphes et les adultes, tandis que chez les protonymphes, seul 
l’intestin antérieur est fonctionnel, l’intestin moyen et terminal 
étant représenté par une masse cellulaire compacte. Comme d’autre 
part, les premiers stades larvaires du Cestode se rencontrent dans le 
voisinage de l'intestin moyen et des cæcums, 1l est probable que 
c’est dans cette région du tube digestif de l’hôte intermédiaire que 
se fait le passage de l’onchosphère dans la cavité générale de 
l’Acarien. 

Les plus jeunes stades larvaires ont été observés chez les Glyci- 
phages infestés expérimentalement avec des anneaux mûrs de 
C. pusilla. Nous avons retrouvé une seule fois, cinq exemplaires 
dans la cavité générale de l’Acarien au voisinage des cæcums; ils 
avaient 29 à de diamètre. Formés d’une masse de grosses cellules 
peu nombreuses, ces larves laissaient encore voir les crochets 
embryonnaires. D’après nos expériences, 1l s’agit de larves âgées de 
moins de six Jours. En effet, des larves âgées de six Jours au maxi- 
mum mesurent 46 u sur 35 1; au bout de huit jours elles ont 69 u 
sur 90 & (fig. 13). Les crochets de l'embryon sont encore visibles 
mais disparaissent dans la suite du développement puisque des 
larves longues de 123 y et larges de 70 y (fig. 14) ne possèdent plus 
de crochets. L’accroissement de la larve se fait ensuite rapidement 
et la ventouse apicale, ébauchée à peine au stade précédant, com- 
mence à se dessiner nettement; le nombre des corpuscules calcaires 
s’accroit également. La larve est encore très mobile quoiqu’enfermée 
dans un kyste à paroi très mince. Celui-ci n’est pas formé par 
l'hôte intermédiaire autour de la larve car il n’est Jamais accom- 
pagné d’éléments cellulaires réactionnels comme c’est en général le 
cas dans une réaction de défense. À ce stade (fig. 15) la larve vivante, 
extraite en partie de son kyste, mesure 195 & sur 80 x de large en 
arrière de la ventouse apicale; celle-ci a 41 x de diamètre. Une 
paire de protonéphridies s’observe dans la partie centrale de la 
larve. Dès ce stade, les tissus larvaires se différencient; la moitié 
antérieure de la larve s’invagine dans la moitié postérieure; la 
ventouse apicale laisse nettement voir une structure musculaire ; 
la cuticule se recouvre de minuscules épines; la paroi du kyste 
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s’épaissit et la larve devient moins mobile. À ce stade, la larve 
enkystée mesure 95 à 103 sur 80 4; la ventouse apicale, mvaginée, 
a 46 u de diamètre (fig. 16 et 17). C’est la larve infectieuse qui est 
complètement formée dans les conditions expérimentales, au bout 


F1G. 17. — Catenotaenia pusilla. 


Larve müre obtenue 15 jours après l’infestation expérimentale du Glyciphage. 
La larve se trouva dans la cavité générale de l’Acarien, à droite de l’orifice 
vulvaire. On aperçoit dans le bas de la photographie, à droite, la portion 
antérieure d’un œuf de l’hôte intermédiaire. 


de 15 jours au maximum. Nous avons retrouvé Jusqu'à sept larves 
dans un seul Glyciphage et il est fréquent d’en observer deux ou 
trois dans les infestations spontanées. Lorsqu'on place une telle 
larve dans un extrait de muqueuse intestinale de Souris maintenu 
à 380 C., sous le microscope il est possible d'observer la dissolution 
Fev. SUISSE DE ZooL, T. 52, 1945. 3 


30 CH. JOYEUX ET JG. BAER 

de la paroi du kyste. Au moment où la ventouse apicale s’évagine, 
on voit apparaître une constriction en arrière du milieu du corps 
et tous les corpuscules calcaires qui se trouvaient dans la partie 
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F1G. 18 à 20. — Catenotaenia pusilla. 

18. Larve sortie de son kyste sous l’action in vitro de suc intestinal de Souris; 

tous les corpuscules calcaires ont passé dans la partie antérieure de la larve. 

19. Coupe longitudinale à travers une larve mûre située dans lPhôte in- 

termédiaire; on voit clairement la ventouse apicale, invaginée. — 20. Coupe 

longitudinale d’une jeune larve fixée dans l'intestin de la Souris. Les 

ébauches de deux des ventouses sont bien visibles et la ventouse apicale 
est fonctionnelle. 
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postérieure, passent dans la partie antérieure (fig. 18). A l’extrémité 
postérieure de cette larve vient déboucher une petite vésicule 
excrétrice difficilement visible sur la larve vivante — elle ne figure 
pas sur notre dessin — mais apparaissant par contre nettement 
sur les coupes de la larve enkystée (fig. 19). Parvenu dans l'intestin 
de la Souris, la paroi du kyste est dissoute comme nous venons 
de le voir et la larve mise en liberté. Elle se fixe à la muqueuse 
intestinale au moyen de sa ventouse apicale. La plus petite forme 
larvaire que nous ayons pu retrouver dans l'intestin des Souris 
mesure 390 u. Cette lafve (fig. 20) est caractérisée par l’absence de 
ventouses latérales; l'emplacement de celles-ci est cependant mar- 
qué par une concentration de noyaux. Le développement des 
quatre ventouses latérales se poursuit lentement (fig. 21 a-£) et l’on 
peut constater que la ventouse apicale se résorbe peu à peu au fur 
et à mesure que les ventouses latérales se développent, elle disparaît 
finalement sans laisser de trace ainsi que nous l’avons déjà signalé 
antérieurement (fig. 21 g). 

La larve que nous venons de décrire et dont nous avons suivi le 
développement expérimental et spontané chez le Glyciphage domes- 
tique doit être classée dans le groupe des larves plérocercoïdes carac- 
térisé par un organisme compact possédant un scolex et une vésicule 
excrétrice terminale. Cependant, toutes les larves de ce type connues 
actuellement, sont munies d’un scolex dont la structure est appa- 
remment identique à celui du Ver adulte correspondant. C’est 
d’ailleurs là un caractère constant chez toutes les larves de Cestodes, 
cysticerques ou cysticercoides et qui permet de rattacher une 
forme larvaire donnée à un groupe systématique déterminé. Lorsque 
le scolex larvaire possède un rostre armé de crochets il est possible, 
dans la plupart des cas, d’attribuer la larve à une espèce déterminée 
de Ténia. 

La larve plérocercoïde de Catenotaenia pusilla ne présente rien 
de semblable puisque les quatre ventouses n’apparaissent que dans 
hôte définitif. En nous basant sur nos connaissances actuelles des 
larves de Cestodes, nous devrions considérer la larve de Cateno- 
taenia comme étant une forme larvaire incomplète. Cependant, la 
présence d’une ventouse apicale volumineuse et fonctionnelle, nous 
montre que nous avons affaire à un nouveau type de larve. Il est 
curieux de constater que notre larve rappelle par sa structure celle 
décrite par SHIPLEY et HORNELL (1904) dans l’Huître perlière de 
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Ceylan ainsi que dans le noyau de certaines perles fines et dont 
les Vers adultes correspondant doivent probablement être attribués 
à la famille des Lecanicephalidae parasites de Sélaciens ! IT faut 
placer dans cette même catégorie de larves celles décrites sous le 
nom de Merocercus successivement par HORNELL et par WIiLLEY 
(vide SouraweLz et PrasHaD, 1918, p. 125) chez Placuna placenta 
(Lamellibranche). Cependant, ces dernières larves présentent une 
multiplication endogène des plérocercoïdes dont le mécanisme reste 
encore obscur. SOUTHWELL (1921) a décrit chez une Méduse des 
larves plérocercoïdes qui présentent apparemment une analogie assez 
grande avec le type larvaire qui nous intéresse. Les larves observées 
par WAGENER (1854, p. 49, pl. 1x, fig. 119-120) chez des Poissons 
pêchés au large de Nice et décrites sous le nom de Scolices Bothrirs 
sumplicibus (erste Form), se rapprochent nettement des larves men- 
tionnées ci-dessus. Leur présence chez des Poissons semble indiquer 
la possibilité d’un réencapsulement. 

D'autre part, la résorption de la ventouse apicale, bien dévelop- 
pée chez les larves mais absente chez l’adulte, s’observe également 
chez plusieurs espèces d’/chthyotaentidae parasites de Poissons et 
de Reptiles. Cependant, ces larves possèdent toujours, en plus de 
l’organe apical, quatre ventouses bien développées. Notons encore 
que HERDE (1938) a observé chez la larve d’Ophiotaenta perspicua 
que l’organe apical se développe avant les ventouses, chez le pro- 
cercoide déjà. 

Les formes larvaires que nous venons de passer rapidement en 
revue se rencontrent exclusivement chez des Invertébrés ou Ver- 
tébrés aquatiques, marins ou dulcaquicoles; ce sont des plérocer- 
coides typiques que la structure du scolex permet de rapporter à 
des Cestodes adultes connus. La larve de Catenotaenia ne présente 
ni ces caractères morphologiques ni ces particularités biologiques; 
il s’agit d’une forme larvaire qui ne peut être classée dans aucune 
des catégories actuellement reconnues et qui doit par conséquent 
être considérée comme nouvelle. Nous proposons de la désigner sous 


F1G. 21 a-g. — Catenotaenia pusilla. 


Jeunes Vers montrant l’apparition graduelle des ventouses et la régression de 
la ventouse apicale. La longueur des exemplaires est, pour a, 350 u; 
b 600 u; c 680 u; & 5 mm.; e 2,5 mm.; f est sub-adulte et g adulte. Les 
scolex e et g ont été fixés en place dans l'intestin, c’est ia raison pour 
laquelle les ventouses sont saiïllantes. 
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le nom de larve mérocercoïde, terme dont l’étymologie 
peut être discutée, mais qui rappelle néanmoins qu'il s’agit d’une 
larve plérocercoïde incomplète. 


POSITION SYSTÉMATIQUE DU GENRE Catenotaenta 


La présence de larves de Cestodes chez des Tyroglyphidae cons- 
titue elle aussi une acquisition nouvelle. Jusqu'ici, seuls les Oriba- 
tidae ont été signalés comme pouvant héberger spontanément des 
cysticercoides d’Anoplocéphalides; 1ls ont également pu être infestés 
expérimentalement (STUNKARD, 1938, 1940, 1941). Si pour des 
raisons de commodité de la systématique on réunit aujourd’hui les 
Tyroglyphidae et les Oribatidae dans le sous-ordre des Sarcopti- 
formes, cela n'implique pas nécessairement qu'il existe des liens de 
parenté entre ces deux groupes (VirzrHuM, 1943, p. 750). Les larves 
d’Anoplocéphalides décrites par STUNKARD (loc. cit.) sont du type 
cysticercoïde; leur développement expérimental se fait très lente- 
ment puisqu'elles ne sont complètement constituées qu’au bout de 
trois mois seulement. Chez Catenotaenta, nous avons vu qu'il s’agit 
d’une larve mérocercoïde dont le développement est achevé en 
quinze Jours. On pourrait néanmoins se demander si le fait d'évoluer 
chez des Acariens ne permettrait pas d'envisager des affinités pos- 
sibles du genre Catenotaenia avec les Anoplocephalidae ? Il est vrai 
que nos connaissances sur le développement des Cyclophyllides sont 
encore très rudimentaires. L'évolution des Anoplocéphalides n’a été 
établie que pour trois genres, Bertiella, Cittotaenia, Moniezia. 
D'autre part, toute la systématique actuelle des Cestodes est basée 
sur la morphologie des adultes en attendant qu’un plus grand 
nombre de cycles évolutifs soient connus. Dans le cas particulier, 
la différence entre les larves cysticercoïdes des Anoplocéphalides 
cités plus haut et la larve mérocercoïde de Catenotaenia n’oppose 
pas un obstacle insurmontable à notre hypothèse. Nous connais- 
sons par exemple chez les Taentuidae deux espèces voisines, T°. cras- 
siceps Rud. et T. polyacantha Leuck., toutes deux parasites du 
Renard et dont les formes larvaires, observées chez des petits 
Rongeurs, sont différentes; un cysticerque dans le premier cas et 
un plérocerque armé dans le deuxième. 

Le genre Catenotaenta a été placé tantôt dans la famille des 
Taentidae (MEGGirr, 1924), tantôt dans celle des Dilepididae 
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(FunrMaANN, 1932; Joyeux et BAER, 1936). La structure de l’utérus 
gravide rappelle la disposition de cet organe chez les Taentidae, 
par contre, l’arrangement des glandes génitales et en particulier 
l'emplacement prétesticulaire de l’ovaire, rapproche Catenotaenia 
des Dilepididae. Parmi les T'aenudae, seule de toutes les espèces 
connues, 7. saginata Goeze possède un scolex inerme et un organe 
apical. Celui-c1, très bien développé chez la larve, a été observé par 
plusieurs auteurs et en particulier par Moniez (1880, p. 59, pl. 1, 
fig. 7) qui le compare, avec raison selon nous, au rostre musculaire 
armé des autres espèces de Taenia. T. saginata est cependant une 
espèce caractéristique du genre Taenia qui a sans doute subi une 
mutation provoquant la perte des crochets, le rostre seul persistant. 

Il est exceptionnel de trouver dans la famille des Dilepididae 
des genres possédant un scolex inerme ou tout au plus un rostre 
musculeux peu développé; il s’agit essentiellement de genres ren- 
trant dans la sous-famille Paruterininae et qui présentent des 
caractères anatomiques très différents de ceux de Catenotaenta. 
Dans la famille des Anoplocephalidae par contre, l’absence de rostre 
et partant, un scolex inerme, constitue un caractère fondamental 
qui ne souffre pas d'exception. Par la disposition de la musculature 
longitudinale du strobila, la structure du système excréteur, plus 
ou moins ramifié suivant les espèces et, par l’arrangement des 
glandes génitales, le genre Catenotaenia pourrait parfaitement 
trouver sa place dans cette famille. Chez la majorité des Anoplocé- 
phalides, les segments sont toujours plus larges que longs, cependant 
dans le genre Oochoristica, les segments adultes sont en général 
carrés et les segments gravides, plus longs que larges. La structure 
de l’utérus Jeune chez Catenotaenia ne se retrouve chez aucun genre 
actuellement connu de Cyclophyllides. Cependant, sa constitution 
n'exclut pas ce genre des Anoplocéphalides et en particulier des 
Anoplocephalinae chez lesquels l’utérus peut être tubulaire, sacei- 
forme ou réticulé. La structure de l’œuf et la taille réduite de l’em- 
bryon hexacanthe semblent également apparenter Catenotaenia aux 
Anoplocéphalides chez lesquels l’'embryophore ne se présente pas 
nécessairement sous la forme d’un appareil pyriforme. 

L’un de nous (BAER, 1927) a suggéré que les Anoplocéphalides 
auraient pris naissance à partir de la famille des Zchthyotaentidae, 
parasites de Poissons et de Reptiles. La présence d’une ventouse 
apicale, larvaire, chez Catenotaenia viendrait encore renforcer cet 
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hypothèse puisque un tel organe se retrouve également chez les 
Ichthyotaentidae dont le cycle évolutif est connu. 

Les arguments dont nous faisons état ci-dessus nous paraissent 
suffisants pour inclure le genre Catenotaenia dans la famille des 
Anoplocephalidae et en particulier dans la sous-famille des A noplo- 
cephalinae. I est plus que probable que nous devrons modifier nos 
conceptions actuelles de la classification des Cyclophyllides lorsque 
nous connaîtrons mieux leurs cycles évolutifs. Dans ces conditions, 
toute classification ne peut être que provisoire. 

Nous proposons par conséquent pour le genre Catenotaenia la 
nouvelle diagnose suivante: 


Anoplocéphalinés dont le scolex porte, chez les jeunes Vers, une ven- 
touse apicale, fonctionnelle, disparaissant chez les adultes. Système 
excréteur pouvant présenter des ramifications et anastomoses secon- 
daires. Pores sexuels irrégulièrement alternants. Conduits sexuels 
passant en général à la face dorsale des vaisseaux excréteurs. Pas de 
vésicule séminale interne dans la poche du cirre ni de vésicule séminale 
externe. Vagin entouré d’un manchon de cellules glandulaires, parfois 
très allongé et replié sur lui-même, se terminant par un réceptacle 
séminal. Testicules en arrière et plus rarement sur les côtés des glandes 
sexuelles femelles. Ovaire très ramifié, formant deux lobes volumineux, 
l’un ventral et l’autre dorsal. Glande vitellogène également ramifiée, 
située dans la moitié porale du segment. Utérus dès son origine, formé 
d'un axe médian avec des branches latérales. Œufs de petite taille sans 
appareil piriforme. Larve: un mérocercoïde chez les Acariens. Adulte 
chez les Rongeurs. 

Espèce type: Catenotaenia pusilla (Goeze, 1782). 


LES ESPÈCES DU GENRE CATENOTAENIA 


Le genre Catenotaenia renferme actuellement huit espèces, à 
savoir: C. pusilla (Goeze, 1782); C. dendritica (Goeze, 1782); C. 
lobata Baer, 1925; C. symmetrica Baylis, 1927; C. oranensis Joyeux 
et Foley, 1930; C. rhombomidis Schulz et Landa, 1934; C. geosciurt 
Ortlepp, 1938; C. ris Yamaguti, 1942. Toutes ces espèces sont 
hébergées par des Rongeurs dont nous indiquons la liste plus loin 
sous chaque espèce. 

C. symmetrica Baylis, 1927, a été transféré par MEGGITT et 
SUBRAMANIAN (1927, p. 207) dans le genre Oochoristica en raison 
de l’absence d’utérus, les œufs mûrs étant répandus dans le paren- 
chyme dans des capsules utérines. Ce transfert nous paraît Justifié, 
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mais nous ne partageons pas l’opinion de MEGG1TT (1934, p. 186) 
quand 1l fait tomber cette espèce en synonymie avec ©. lemuris 
(Beddard, 1916). Cette dernière espèce, très mal connue — Île 
matériel original a disparu — a été récolté chez un Lémurien, 
Nycticebus tardigradus E. Geoff.; ©. symmetrica provient d’un Rat 
noir de l’Inde. Cette espèce a été retrouvée au Japon également 
chez le Rat noir, Rattus rattus L., ainsi que chez le Rat alexandrin 
et redécrite par YAmaAGuTI et MiyaTA (1937) sous le nom de Oocho- 
ristica ratti. Par conséquent, ce dernier nom devient synonyme de 
O. symmetrica (Baylis, 1927), espèce parasite de Rongeurs et cer- 
tainement différente de ©. lemuris (Beddard, 1916), parasite de 
Lémuriens. 

C. rhombomidis Schulz et Landa, 1934, chez Rhombomys opimus 
Licht. ne nous est connu que par une référence du Zoological 
Record. La description, en russe, n’est pas accompagnée de figures 
et nous ne pouvons par conséquent en tenir compte. 

C. ris Yamaguti, 1942, trouvé chez Sciurus lis Temm. au Japon, 
a été considéré comme synonyme de C. dendritica (Goeze, 1782) 
par FUHRMANN et BAER (1943, p. 122.) 

Il reste par conséquent cinq espèces dont nous indiquons c1- 
dessous les diagnoses ainsi que les hôtes et leur répartition géogra- 
phique. Le matériel type de C. oranensis ne nous est pas accessible 
actuellement ; nous nous bornons à reproduire la description qu’en 
ont donné Joyeux et FOLEY (1930). Pour toutes les autres espèces, 
nous avons pu examiner des matériaux originaux ce qui nous à 
permis de compléter certaines descriptions et donner des figures 
nouvelles. 


Catenotaenia pusilla (Goeze, 1782). 


Hôtes: Mus musculus L., Mus wagenert albellus Kishida, À po- 
demus syleaticus L., Raïtus rattus L., Rattus norvegicus (Erxl.), 
Evotomys glareolus Schreb., Microtus agrestis L., Microtus arvalis 
Pall. 

Répartition: Hémisphère nord. 

Longueur 30 à 160 mm. Largeur maxima 750 u à 1,65 mm. Le 
scolex a 230 à 300 L de diamètre et les ventouses, presque toujours 
arrondies, 72 à 115 u de diamètre. Le système excréteur ne présente 
pas de ramifications. Les pores sexuels alternent irrégulièrement. 
Il y a 70 à 100 testicules situés en arrière des glandes sexuelles 
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femelles. La poche du cirre mesure 144 à 180 & sur 90 à 72 uw. Dans 
le matériel quelque peu macéré, la longueur de la poche du cirre 
peut atteindre 250 x et le diamètre 90 x. 

Les glandes sexuelles femelles présentent les caractères habituels 
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FiG. 22 et 23. — Catenotaenia lobata. 


22. Segment adulte montrant l’ébauche de l’utérus. — 23. Segment gravide. 


du genre; elles sont situées en entier en avant des testicules dans 
la moitié antérieure du segment. L’utérus mür possède 9 à 13 
branches latérales, elles-mêmes souvent ramifiées. Les œufs ont 
22 u sur 12 u et l'embryon 14 u sur 10 u. 
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Catenotaenia lobata Baer, 1925. 
(Fig. 22-23.) 


Hôtes: Apodemus sylvaticus L., Rattus marungensis Noack, 
Mastomys erythroleucus Temm., Mastomys coucha microdon Peters, 
Taterona kempr Wroughton, Evotomys glareolus (Schreb.). 

Répartition: Europe et Afrique. 

La longueur varie de 12 mm à 140 mm et la largeur maxima 
de 1 à 2 mm. Le scolex a 300 à 700 y de diamètre et les ventouses, 
circulaires, 120 à 200 y. Le système excréteur est caractérisé par 
la présence de nombreuses ramifications secondaires formant un 
véritable réseau visible déjà sur les préparations totales. Les pores 
sexuels alternent irrégulièrement. La poche du cirre a 150 à 170 u 
de long sur 60 de diamètre. Les testicules se trouvent en arrière 
et sur les côtés des glandes sexuelles femelles, le groupe antiporal 
s'étendant jusqu’au niveau antérieur de l'ovaire; 1l y a environ 
200 testicules. 

Les glandes sexuelles femelles ne présentent rien de particulier 
(fig. 22%}. L’utérus mûr possède 15 à 10 diverticules latéraux par- 
fois bifides (fig. 23). Les œufs mûrs n’ont pas encore été décrits. 

C. lobata apparaît de plus en plus comme une espèce eurafri- 
caine. Très répandue apparemment chez les Rongeurs africains, 
cette espèce semble remplacer chez eux C. pusilla qui ne parait 
jamais avoir été signalé en Afrique. En Europe, C. lobata se ren- 
contre seulement chez les Rongeurs non-domestiques. 


Catenotaenia oranensis Joyeux et Foley, 1930. 


Hôte: Meriones shawi shawr Rozet. 

Répartition: Algérie. 

Le matériel est malheureusement fragmentaire de sorte que la 
longueur totale n’a pas pu être établie. Elle doit être approxima- 
tivement de 60 mm environ. La largeur maxima est de 4 mm. Le 
scolex a 300 à 340 uw de diamètre et les ventouses, arrondies ou 
ovalaires mesurent 110 à 150 u sur 100 . 

Le système excréteur est du type habituel sans ramifications 
secondaires. L’alternance des pores sexuels paraît assez régulière. 
Les testicules sont disposés en deux champs latéraux, situés en 
dehors des glandes sexuelles femelles et ne présentant pas de zone 
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de contact entre eux en arrière de ces dernières. Leur nombre est 
de 180 en moyenne, le groupe antiporal en renfermant une centaine 
environ et le groupe poral 80. La poche du cirre mesure 120 w 
Sur TL: 

Les glandes sexuelles femelles sont caractérisées par le fait que 


F1G. 24. — Catenotaenia geosciuri. 
Coupe horizontale d’un segment adulte. Gc. — glande coquillière; Pc. — poche 
du cirre; Va. — vagin (les autres abréviations comme précédemment). 


la glande vitellogène est entourée sur presque trois côtés par 
l'ovaire, seul le côté poral restant libre. L’utérus mûr présente un 
dispositif particulier en ce sens que l’axe médian est très court, 
logé dans le quart antérieur de l’anneau. Il en part des branches 
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latérales, peu nombreuses, ramifiées, qui se dirigent en arrière vers 
la partie postérieure de l’anneau. Les œufs mûrs ne sont pas connus, 
mais l'embryon sans cro- 
chets mesure 10 u sur 
8 L. : 
C. oranensis se distin- 
gue immédiatement des 
autres espèces connues 
par la disposition en 
deux groupes des testi- 
cules ainsi que par la 
constitution de l’utérus. 


Catenotaenia geosciurt 
Ortlepp, 1958. 


(Fig. 24-25.) 


Hôtes: Geosciurus ca- 
pensis Kerr, Xerus ruti- 
lus stephanicus Thomas, 
Euxerus erythropus KE. 
Geoff. 

Répartition: Afrique. 

Le seul échantillon 
entier connu mesure 93 
mm. Sa largeur maxima 
atteint 1,6 mm. Les an- 
neaux détachés, isolés, 
ont presque 15 mm de 
long sur 1,6 mm de large. 
D’après ORTLEPP (1938), 
le scolex aurait 270 à 
348 Lu de diamètre et les 
ventouses 87 à 128 u; 
d’après FUHRMANN et 


F1G. 25. — Caienotaenia geosciurt. 
BAER (1943) le diamètre Segment gravide. 


du scolex est de 380 à 
400 x et celui des ventouses 160 uw. Le système excréteur ne 
présente pas de ramifications secondaires et les pores sexuels 
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alternent irrégulièrement. Les testicules sont situés en arrière des 
glandes sexuelles femelles, 1l y en a environ 200. La poche du cirre 
mesure 200 à 250 u sur 110 à 130 d’après ORTLEPP; par contre, 
dans les échantillons de FUHRMANN et BAER elle mesure 216 à 
260 y sur 108 . Le canal déférent est dilaté à l’intérieur de la poche 
du cirre mais sans y former une véritable vésicule séminale interne. 

L'’ovaire est situé presque en entier dans la moitié anti-porale 
du segment et la glande vitellogène dans la moitié porale (fig. 24). 
Le vagin très long, enroulé plusieurs fois sur lui-même, constitue 
un des caractères les plus typiques de l’anatomie de ce Ver. L’utérus 
mûr possède 12 à 18 branches latérales — et non 33 à 40 comme 
l’indiquent par erreur FUHRMANN et BAER; ces branches sont 
presque toutes bifides (fig. 25). Les œufs ont 23 à 25 u sur 14 u 
et l'embryon mesure 14 à 15 pu sur 11 p. 

Cette espèce paraît adaptée aux Ecureuils terrestres africains et 
constitue en quelque sorte une espèce parallèle à C. dendritica des 
Ecureuils arboricoles eurafricains. Par les dimensions de la poche 
du cirre, 275 x sur 90 u, les échantillons signalés par JoYEUx, 
BAER et MARTIN (1936) chez Euxerus erythropus doivent être rap- 
portés à C. geosciurt et non à C. dendritica comme l’indiquent ces 
auteurs. 


Catenotcenia dendritica (Goeze, 1782). 
(Fig. 26-27.) 


Synonyme: Catenotaenia ris Yamaguti, 1942. 

Hôtes: Sciurus vulgaris L., Sciurus lis Temm., Sciurus sp. 

Répartition: Eurasie et Afrique. 

Malgré tous nos efforts nous n’avons réussi à nous procurer du 
matériel frais de cette espèce. Les Ecureuils semblent en diminution 
par suite d’épidémie et les quelques exemplaires que nous avons pu 
examiner étaient tous indemnes de parasites. Cette observation 
vient d’ailleurs confirmer celle faite par RIGGENBACH (1895) qui 
n'a pu trouver qu’un seul Ecureuil parasité sur douze examinés. 

Les description que nous en donnons ainsi que les figures 26 et 27 
qui l’illustrent, sont basées sur le matériel original de RIGGENBACH 
dont nous possédons quelques préparations dans nos collections. 

La longueur totale varie de 100 à 150 mm et la largeur maxima 
est de 1,5 mm. Le scolex a 290 à 300 de diamètre et les quatre 
ventouses chacune environ 150 à. GOoEzE (1782) et YaAmaAGuri (1941) 
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signalent la présence d’un 
organe apical que l’auteur 
japonais indique comme 
ayant 27 à 35 u de dia- 
mètre. RIGGENBACH (1895) 
n’en a pas trouvé de trace. 
Les préparations que nous 
avons examinées ne conte- 
nant pas de scolex, nous 
n’avons pu vérifier l'absence 
de l’organe apical par nous- 
mêmes, nous savons cepen- 
dant que la présence de cet 
organe est en relations avec 
l’age du Ver, ce qui explique 
les divergences d'opinions 
des auteurs. 

Les segments adultes 
sont toujours plus longs 
que larges, la longueur s’ac- 
croissant encore dans les 
segments gravides. Tandis 
que les anneaux renfermant 
les glandes sexuelles mûres 
sont environ quatre fois 
plus longs que larges, les 
anneaux gravides sont plus 
de huit fois plus longs que 
larges. Les testicules oc- 
cupent deux bandes laté- 
rales, réunies dans la partie 
postérieure de l’anneau, 
situées en arrière des glan- 


FIG" 26. 
Catenotaenia dendritica. 


Segment adulte montrant la to- 
pographie des organes géni- 
taux (matériel original de 
RIGGENBACH). 


CS 


© 
© 


Ces 


D 


spa 
QT Cr 
ee si! 


( 
Aéc: 


ET 
cr 


LI 
Q 
te 
222 
FT 
ÿ 
A de 
ge 
CN 


ee 
ec 


ES 
[æ 2 
a 
O 
> 
9” A 
EX 
CD 
é 
( 


(] 
5 
2) à 
e 


6) 
RSS 


CH. JOYEUX ET J. G. BAER 


des femelles. Chaque testicule a environ 
54 nu de diamètre et leur nombre total 
varie de 140 à 190; nous trouvons le plus 
souvent 150 à 160 par segment. Le chiffre 
de 200 à 250 indiqué par RIGGENBACH est 
par conséquent trop élevé. La poche du 
cirre. a 144 à 180xu: sur 540479 M41208à 
180 à sur 70 à 90 u d’après YaAmaAGurTi, 1941, 
p. 14). Dans le dessin illustrant le travail de 
RIGGENBACH (1895, pl. vi, fig. 1) la poche du 
cirre est beaucoup trop grande par rapport 
aux dimensions du segment et c’est aussi la 
raison pour laquelle les dimensions que nous 
en avons données (1936, p. 453) et qui 
étaient calculées d’après ledit dessin, sont 
également trop grandes (200 à 250 u sur 
100 u). Le canal déférent, entouré de cellules 
prostatiques, est peu enroulé et la partie qui 
passe entre les glandes femelles est parfois 
dilatée mais sans qu'il soit possible de con- 
sidérer cette région comme constituant une 
vésicule séminale ainsi que le fait RIGGEN- 
BACH (1895, p. 714). Le pore sexuel se trouve 
dans le tiers antérieur du segment. Le vagin, 
assez court, est parfois dilaté dans sa partie 
distale. Cependant, le véritable réceptacle 
séminal de forme sphérique se trouve dans 
la partie proximale du vagin. Les glandes 
sexuelles femelles sont caractérisées par leur 
disposition dans le sens de la longueur du 
segment, l'ovaire étant antiporal et la glande 
vitellogène, porale, est situé sur le côté de 
lovaire et non en arrière de celui-ci. Les deux 
olandes sont très fortement ramifiées. L’utérus 
mür s'étend dans toute la longueur du seg- 
ment gravide ; il présente 35 à 40 évagina- 
tions latérales elles-mêmes souvent bifides. 


FIG. 27: Catenotaenia dendritica. 
Segment gravide. 
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RIGGENBACH (1895, pl. vrr, fig. 4) figure un nombre beaucoup 
trop faible de branches utérines. Il n’y a pas d’œufs mûrs dans nos 
préparations. Les dimensions qu’en indique RIGGENBACH ne peu- 
vent pas être Justes puisque ces œufs ne renferment même pas 
d’onchosphère. YaAMmAGurTI (1941, p. 14) trouve que les œufs mesu- 
rent 18 à 33 u sur 16 à 30 y et que la coque est très mince et trans- 
parente. Vu la minceur et la transparence de la coque nous nous 
demandons si ces œufs étaient véritablement mûrs ou non. 


CLÉ DE DÉTERMINATION DES ESPÈCES DU GENRE CATENOTAENIA 


| Testicules situés en arrière des glandes femelles . . 2 
1 ‘ Testicules situés à la fois sur les côtés et en arrière des 
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70 à 100 testicules; ra avec 9- 13 der 
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ACTION DE Catenotaenia pustlla SUR SON HÔTE 


Malgré les infestations parfois intenses des Souris par Cateno- 
taenia pustlla, ce Cestode ne paraît pas exercer d’action pathogène 
sur son hôte. Nous l’avons trouvé parfois associé à Æymenolepis 
microstoma qui, lui, provoque par sa présence dans les voies biliaires 
et en particulier dans le cholédoque, une 1irritation considérable 
avec réaction tissulaire et néoformation de nature adénomateuse 
décrites par Joyeux et KoBoziErr (1928). La coupe transversale 
que nous reproduisons dans la figure 28 passe à la fois par le cholé- 
doque et le duodénum. On voit dans la lumière de ce dernier cinq 
exemplaires de C. pusilla; la paroi du cholédoque est fortement 
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hypertrophiée et dans sa lumière se trouvent plusieurs individus 
de À. microstoma. 

En examinant soigneusement l'intestin grêle des Souris dans 
toute sa longueur, nous avons constaté qu'il est fréquent d’observer 
que plusieurs infestations successives de C. pusilla se rencontrent 
en même temps. On trouve en effet, des Vers à tous les stades du 
développement, depuis les plus jeunes longs d’un millimètre à peine 
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Coupe transversale passant à Ja fois par le duodénum (à gauche) et le cholé- 
doque (à droite) d’une Souris. On voit dans le duodénum 5 individus de 
C. pusilla et dans le cholédoque, plusieurs morceaux de H. microstoma. La 
paroi du cholédoque est épaissie et présente des néoformations adénoma- 
teuses. 


jusqu'aux Vers adultes porteurs d’anneaux gravides. D’autre part, 

ces Vers ne paraissent pas présenter de localisation déterminée dans 

l'intestin comme c’est généralement le cas chez les autres Cestodes. 

Nous avons trouvé des Vers fixés sur tout le parcours du grêle. 

Autrement dit, 1l ressort nettement de ces observations qu'une 
Frc. 29 a et b. 


a) Coupe passant par l’intestin (à droite), le cæcum (au centre) et un abcès 
(à gauche) chez une Souris blanche (préparation E. BoRREL). 


b) Portion agrandie de l’abcès montrant les œufs et les restes d’un anneau 
gravide de C. pusilla dans le pus. 
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première infestation ne confère aucune immunité à l’hôte qui se 
rémfeste et se surinfeste continuellement. 

On pourrait envisager chez la plupart des Cestodes qui sont 
strictement localisés dans l’intestin de leur hôte, l’apparition d’une 
immunité locale à l’endroit où ils sont attachés et qui s’opposerait 
par conséquent à une surinfestation. Celle-c1 devient possible comme 
dans le cas de €. pusilla lorsque le Cestode peut se développer dans 
toute la longueur du tube digestif échappant ainsi à l’immunité 
locale de l’endroit où sont déjà fixés les Vers provenant d’une 
infestation antérieure. 

Dans une coupe d’un abcès, situé au niveau du cæcum d’une 
Souris, que nous avions reçue autrefois de feu le professeur E. BORREL 
de Strasbourg (fig. 29 a), on voit nettement en plein tissu nécrosé 
de l’abcès les restes d’un anneau gravide de C. pusilla dont les œufs 
sont encore nettement reconnaissables (fig. 29 b). On y voit égale- 
ment, dans une autre partie de l’abcès que celle photographiée, les 
restes d’un petit Nématode, vraisemblablement de lOxyure 
Syphacia obvelata. Comme nous ne possédons qu’une seule coupe 
de cette lésion, il nous est impossible d’en connaître la localisation 
exacte n1 de savoir si la cavité de l’abcès s'ouvre dans la lumière 
intestinale. Nous avons vu que les anneaux gravides de C. pusilla 
sont doués de mouvements propres et l’inflammation suppose que 
l’un d’eux se serait introduit dans un petit diverticule du cæcum 
ce qui expliquerait également la présence d’Oxyures qui sont 
normalement localisés dans cet organe chez la Souris. De toutes 
façons, la masse de leucocytes témoigne de la violence de la réac- 
tion. Il s’agit évidemment d’une affaire aiguë, accidentelle, et non 
d’un processus lent, quasi naturel. 


1927. 


1944. 


1927. 


1845. 


1932. 


1943. 


1782. 


1938. 


1938. 


1906. 


1907. 


1928. 


1930. 


1936. 


1936. 


CATENOTAENIA PUSILLA 49 


LA 


OUVRAGES CITÉS 


BaAER, Jean G. Monographie des Cestodes de la famille des Ano- 
plocephalidae. Bull. Biol. France et Belgique, supp. X, 241 p., 
43 fig., 4 pl. 

et Joyeux, Ch. Réalisation expérimentale d’un nouveau 

cycle évolutif de Cestode de Souris blanche (note préliminaire). 

Actes Soc. helvet. Sc. Nat. Sils, 124€ session, p. 123-124. 


Bayzis, H. A. The Cestode genus Catenotaenia. Ann. Mag. Nat. 
Hist. Ser. 9, vol. 19, pp. 433-439, fig. 1-2. 


Duyarpin, F. Histoire naturelle des Helminthes ou Vers intestr- 
naux. Paris. 


FuHRrMANN, O. Les Ténias des Oiseaux. Mem. Univ. Neuchâtel, 
vol. 8; 381 p., 147 fig. 


et BAER, Jean-G. Mission biologique Sagan-Omo (Ethiopie 
méridionale), 1939, dirigée par le professeur Eduardo Zavattarti. 
Cestodes. Bull. Soc. Neuch. Sc. Nat., t. 68, pp. 113-140, fig. 1-22. 


GOEZE, J. A. E. Versuch einer Naturgeschichte der Eingeweide- 
würmer thierischer Kôrper. Blankenberg, x11+472 p., 35 pl. 


HERDLE, K.E. Early development of Ophiotaenia perspicua LaRue. 
Trans. Am. Micr. Soc., vol. 57, pp. 282-291, fig. 1-18. 


HuGxes, E. T. and HuGxes, A. M. (née Hora). The internal 
anatomy and post-embryonic development of Glyciphagus domes- 
hicus de Geer. Proc. Zool. Soc. London, vol. 108, ser. B, 
pp. 715-732, fig. 1-6, pl. 1-11. 


Janickt, C. von. Studien an Säugetiercestoden. Zeitschr. Wiss. 
Zool., Bd. 81, pp. 505-597, pl. xx-xvx. 


Über die Embryonalentwicklung von Taenia serrata Goeze. 
Ibid., Bd. 87, pp. 685-724, pl. xxx1vV-xxxv, 3 fig. 


JoYEUXx, Ch. et KoBoziEFF, N. I. Recherches sur l’Hymenolepis 
microstoma (Dujardin, 1845). Ann. Parasit., vol. 6, pp. 59-79, 
fig. 1-7. 


et FozEy, H. Les Helminthes de Meriones shawi shawi Rozet 
dans le Nord de l’Algérie. Bull. Soc. Zool. France, t. 55, 
pp. 353-374, fig. 1-2. 


et BAER, Jean G. Cestodes. Faune de France, t. 30, 613 p.. 
569 fig. Paris. 


et MARTIN, R. Sur quelques Cestodes de la Somalie- 
Nord. Bull. Soc. Path. exot., t. 29, pp. 82-95, fig. 1-9. 


1927. 


1880. 


1938. 


1924. 


1904. 


1921. 


1918. 


1862. 


1935: 


1940. 


1881. 


CH. JOYEUX ET J. G. BAER 


Leipy, J. Notices on some Tapeworms. Proc. Acad. Nat. Sc. 
Philad., vol. 7, p. 443, et Smithsonian Misc. Coll., vol. 46, p. 75, 
1904. 


MEGG1TT, F. J. The Cestodes of Mammals. London, 282 p. 


—— On some Tapeworms from the Bullsnake (Pityophis say), 
with remarks on the species of the genus Oochoristica (Cestoda). 
Journ. Parasit., vol. 20, pp. 181-189, fig. 1. 


—— and SUBRAMANIAN, K. The Tapeworms of Rodents of the 


sub-family Murinae, with special reference to those occurring in 


Rangoon. Journ. Burma Res. Soc., vol. 17, pp. 190-237. 


MoxiEz, R. Essai monographique sur les Cysticerques. Trav. Inst. 
Zool. Lille, vol. 3, pp. 1-190, pl. 1-r11. 


ORTLEPP, R. J. South-African Helminths. Part III. Some Mam- 
malian and Avian Cestodes. Onderst. Journ. Vet. Sc. and An. 
Ind., vol. 11, pp. 23-50, fig. 1-16. 


PopiaAPoLsKY, B. Zur Kenntnis der Fauna der parasitischen 
Würmer bei Ratten. Rev. Microbiol. Epidemiol. Saratov, vol. 3, 
pp. 280-290, pl. 1v. 


RIGGENBACH, E. Taenia dendritica Goeze. Centralbl. Bakt. u. 
Parasit. Orig:; Bd°17; pp:710-716, pl 


SAINT-REMY, G. Contributions à l'étude du développement des 
Cestodes. 11. Le développement embryonnaire de Taenia serrata 
Goeze. Arch. Parasit., t. 4, pp. 143-156, pl. tr. 


SHIPLEY, À. and HORNELL, J. Parasites of the Pearl Oyster. Rep. 
Pearl Oyster Fisheries, Part IT, pp. 77-106, pl. t-1v. 


SOUTHWELL, T. On a larval Cestode from the Umbrella Jelly-Fish. 
Mem. Ind. Mus., vol. 5, pp. 561-562, 1 fig. 


—— and PrASHAD, B. Methods of asexual and parthenogenetic 
reproduction in Cestodes. Journ. Parasit., vol. 4, pp. 122-129, 
fig. 1-12. 

STIEDA, L. Ein Beitrag zur Kenntnis der Tänien. Archiv Î. 
Naturg., Jahrg. 28, Bd. 1, pp. 200-209, pl. vurr. 

STUNKARD, H. W. The development of Moniezia expansa in the 
intermediate host. Parasitol., vol. 30, pp. 491-501, pl. xvr. 

—— Observations on the development of the Cestode Bertiella 


studeri. Rep. Proc. 3rd Int. Congr. Microbiol. New York, 
pp. 460-461. 


-—— Studies on the life-history of the Anoplocephaline Cestodes of 
Hares and Rabbütts. Journ. Parasit., vol. 27, pp. 299-325, pl. 1-v. 


Vax BENEDEN, E. Æecherches sur le développement embryonnaire 
de quelques Ténias. Arch. Biol., t. 2, pp. 183-210, pl. xr1-x11. 


1943. 


1854. 


1935. 


1942. 


1937. 


CATENOTAENIA PUSILLA 4 


VirzTHuM, H., Graf. Acarina. Bronns Klassen und Ordnungen 
des Tierreichs, Bd. 5, Abt. 4, Buch 5, 1011 p., 522 fig. 


WAGENER, G. R. Die Entwicklung der Cestoden nach einigen 
Untersuchungen. Verhandl. K. Leop.-Carol. Akad. Naturf., 
Bd: 24, Suppl., 91 p., 22 pl. 

YAMAGUTI, S. Studies on the Helminth Fauna of Japan. Part 7. 
Cestodes of Mammals and Snakes. Jap. Journ. Zool., vol. 6, 
pp. 233-246, fig. 1-27. 


Studies on the Helminth Fauna of Japan. Part 42. Cestodes 
of Mammais, II. Kyoto, 18 p., 6 pl. 


—— and Miyara, I. À new Tapeworm (Oochoristica ratti) of the 
Family Anoplocephalidae from Rattus rattus rattus and Raitus 
r. alexandrinus. Jap. Journ. Zool., vol. 7, pp. 501-503, pl. xxvr. 


RING UNE SUB UDEMOO0LOGTIE 


Tome 52, n° 3. — Février 1945 


93 


TRAVAIL :DE L'INSTITUT DE ZOOLOGIE DE L’'UNIVERSITÉ DE BÂLE 


Directeur : Prof. Dr A. PORTMANN 


Développement embryonnaire 
et post-embryonnaire des gonades 


normales et agamctiques de Drosophila 


melanosaster 
(Œ 
par 
A.N. ABOÏM 


(Lisbonne) 


Avec 37 figures dans le texte. 


TABLE DES MATIÈRES 


I. Introduction 
IT. Technique 


III. Gonades normales . 
1. Développement embryonnaire . 
2. Développement larvaire 
a) Testicule 
b) Ovaire Tr 
3. Développement nymphal . 
a) Testicule 
b) Ovaire 


IV. Gonades agamétiques 


1. Agamétie unilatérale et agamétie bilatérale 


2. Développement embryonnaire . 


3. Développement larvaire 
a) Testicule 
b) Ovaire PRET. 
MeV. SUISSE DE ZooL., T. 52, 1945 


(de) 


© 


NS CO CS ST 
© + 


CO 


54 A. N. ABOÏM 


Pages 
k. Développement nymiphal… ;& SR 
a) Testicule :: "5-1, Lie ds COR 
b) Ovaire : ... à 2 RON 
V. Discussion. + 2 . . 4 22 RSS 
1. Développement embryonnaire’: "Mme OI 
a) Mouvements des cellules polaires . . . . . . . 120 
b) Prédétermination des ébauches des gonades . . 125 
c) Différenciation sexuelle des gonades . . . . . . 126 
2} 1Testicule. POP. COCO FES FROM RAI 
a) Origine de la Gba externe, M. 128 
b) Origine et signification des cellules apicales, a 
cellules interstitielles et des cellules nourricières . 129 
c) Signification des cellules des canaux et origine des 
vasa -efférentit "+ ‘ous se M SNS REC 
3. OvVaire ae te ds CN OCT ER RICE 
a) Origine de ie. ct ve PSE a TEE 
b) Origine des éléments de lande sud 1: LOT 1 ICS 
c) Transport des substances nourricières . . . . . 141 
4. Considérations générales sur les rapports entre les par- 
ties germinale et somatique des gonades . . . . . . 143 
a) Action du 'sermen"sur le SOMa 
b) Action dusoma sur le,germen "me 
VI. Sommaire." : 12 01 LC NENNNPE 
VII. Bibliographie "#2 08 0 OR RER 


L: TNTROBUCMEON 


Peu après la découverte, par RoBin (1862), des «cellules po- 
laires » de lembryon des Chironomides, LEUCKART (1865) en se 
basant sur ses études de l’embryologie de Miastor, et METSCHNIKOFF 
(1866) au cours d’études identiques sur Simulia, ont attribué à 
ces cellules un rôle dans la formation des organes sexuels. Mais c’est 
à BALBIANI (1885) que revient le mérite d’être le premier à démon- 
trer d’une façon claire, sur Chironomus, le bien-fondé des sugges- 
tions des deux auteurs précédents. Puis RiTTER (1890) a confirmé, 
aussi sur C’hironomus, cette conclusion. 

NoacKk (1901) n’a pas suivi l’évolution des cellules polaires de 


’ 
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Calliphora au delà du moment où elles traversent le fond de la 
cavité proctodéale; cependant, 1l voit en ces cellules l’origine des 
cellules germinales et des organes sexuels. HUETTNER (1923) a étudié 
en détail la formation des cellules polaires de Drosophila melano- 
gaster, mais il n’a pas suivi leur évolution; toutefois, il adopte les 
vues de Noacx. 

C’est HEGNER (1908-1911) qui le premier a essayé de vérifier 
expérimentalement, chez les Coléoptères, les résultats histologiques 
des auteurs précédents et de lui-même (1909). Au moyen de brûlures 
ou de piqûres du pôle postérieur d’embryons au stade blastoderme, 
il a cherché à obtenir une destruction ou une élimination complète 
du plasma polaire. Les embryons opérés n'avaient pas une longue 
survie, parce que l’intervention opératoire détruisait des territoires 
embryonnaires considérables; ces embryons étaient dépourvus de 
toute la partie postérieure, y compris les ébauches des gonades. 

ReiTH (1925) a aussi pratiqué des cautérisations de la région 
postérieure de l’œuf de Musca. Par la suite, il n’a jamais retrouvé 
les cellules polaires, sauf dans un seul cas qui, cependant, a laissé 
certains doutes à cet auteur; d’ailleurs 1l n’a pas suivi le développe- 
ment des gonades. 

_ [l'est évident que ces deux seuls essais expérimentaux n’ont pas 
réussi à éclaircir le problème, posé par les études histologiques, 
de la formation des gonades aux dépens des cellules polaires. 

C’est à GEI1GY (1931) que revient le mérite d’être le premier 
à montrer expérimentalement la part que ces cellules prennent 
dans l’organisation des glandes génitales des Diptères. 

En effet, après avoir mis au point une technique d'irradiation 
par les rayons ultra-violets aussi élégante que précise, cet auteur 
a réussi à détruire électivement le plasma polaire de l'œuf de 
Drosophila melanogaster. Les œufs irradiés se sont développés d’une 
façon entièrement normale, et ils ont donné presque toujours des 
imagos, mâles et femelles, qui s’accouplaient normalement mais qui 
se sont montrés néanmoins stériles. L’autopsie de ces imagos a 
révélé, contre toute attente, l’existence soit des deux ovaires, soit 
des deux testicules, de taille très réduite mais dont l’architecture 
était tout à fait normale et dont les rapports avec les conduits 
génitaux étaient parfaits. Leur étude histologique a montré qu’elles 
étaient complètement dépourvues d’éléments sexuels. 

Devant ces faits, une seule conclusion s’imposait, et c’est celle 
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que l’auteur en a tirée: Les cellules polaires ne donnent que les 
éléments germinaux, tout le reste du tissu des gonades étant 
d’origine mésodermique; en outre, la partie mésodermique des 
sonades peut se différencier en l’absence des cellules sexuelles. 

En tout cas, l’auteur cité ne s’est occupé que de l’étude des 
cellules polaires des embryons peu après leur irradiation, et de 
celle des gonades imaginales dépourvues de la lignée sexuelle. 
Entre ces deux extrêmes 1l y a toute une série d’étapes dont la 
connaissance est indispensable à une parfaite compréhension du 
problème. Il fallait donc, non seulement reproduire les résultats 
de GEIGY, mais encore suivre pas à pas le développement embryon- 
naire et post-embryonnaire des gonades sans éléments germinaux. 
D'ailleurs, on pourrait encore se demander si ces gonades n’auraient 
pas été différenciées sous l'influence de quelques rares cellules 
polaires échappées aux rayons. L'absence complète de cellules 
sexuelles était hors de doute, mais 1l se pouvait que des cellules 
polaires isolées ne parviennent pas à subir l’évolution germinale. 

Après ces intéressantes recherches, la question n’a Jamais 
été reprise. Elle a été, cependant, soulevée de nouveau par How- 
LAND et ROBERTSON (1934) qui, reprenant la technique des cauté- 
risations, n’ont obtenu, 1l est vrai, que des résultats aussi peu précis 
que ceux de HEGNER et de REITH. 

C’est pourquoi M. le professeur GEIGY m'a conseillé d’aborder 
les problèmes posés par ses expériences, et j'ai cherché à les résoudre 
au moyen de la même technique d’exposition aux rayons ultra- 
violets. Dans ce but, j’ai suivi toutes les phases du développement 
embryonnaire et post-embryonnaire des œufs irradiés de la Dro- 
sophile. 

J’ai constaté le besoin d’éclaireir l’évolution embryonnaire 
normale des gonades, ainsi que certains points de la structure du 
testicule et de l'ovaire normaux, larvaires et nymphaux; une inter- 
prétation correcte des suite de lirradiation, exigeait cette étude 
préliminaire. En effet, même les travaux les plus récents de 
PouLsox (1937) et de HuüETTNER (1940) ne donnent pas tous les 
éléments nécessaires à ma tâche. 

Ce travail comprend donc mes observations sur les gonades 
normales et sur les gonades agamétiques au cours de tout le déve- 
loppement jusqu’au moment qui précède immédiatement l’éclosion 


de limago. 
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En présence des deux ordres de faits, descriptifs et expérimen- 
taux, je suis en mesure de discuter non seulement le problème tel 
qu'il a été posé plus haut, mais encore quelques aspects de l’em- 
bryologie et de la structure des gonades des Diptères, qui restaient 
douteux jusqu’à présent. Cette discussion suivra la description des 
observations personnelles. 

Une brève notice des résultats expérimentaux a déjà été 
publiée en collaboration avec mon maitre (GEI1GY et ABoïm, 1944). 

J’ai pu réaliser ce travail grâce à une bourse de l’« Instituto 
para a Alta Cultura » (Portugal). 

Je suis heureux de pouvoir, à cette occasion, présenter à 
M. le professeur D' A. PorRTMANN mes remerciements pour 
l'accueil qu’il m’a fait dans son laboratoire et pour les enseigne- 
ments qu’il m’a prodigués. C’est aussi à mon maître, M. le profes- 
seur D' R. GEiGy, que je dois l’expression de ma grande reconnais- 
sance; son assistance continue et son encouragement constant ont 
été pour beaucoup dans la réussite de mes études. 


FETECENIQUE: 


- Mes recherches ont porté sur une race sauvage de Drosophila 
melanogaster. Les élevages ont été faits dans un milieu sucré avec 
un peu de levure de pain, à la température constante de 24°C. 
Dans ces conditions, le développement embryonnaire s’accomplit 
en 24 heures environ; le développement larvaire et nymphal ont 
chacun ‘une durée de 41% à 5 jours. 

Pour obtenir des pontes abondantes, j’ai employé la méthode 
suivante: Les flacons d'élevage étaient examinés tous les jours, le 
matin et le soir; les mouches (mâles et femelles) écloses au cours 
de la même journée étaient ensuite transportées dans un flacon 
sans mouches et avec une nourriture fraîche. Je me trouvais 
donc, pendant toute la durée des expériences, en possession de 
plusieurs stocks de mouches distribuées d’après leur âge. Comme 
les femelles ne pondent abondamment qu’au bout de cinq jours 
(HowLanp et SoNNENBLICK, 1936), celles qui étaient à leur 
6€ jour de vie imaginale étaient transportées dans un autre 
flacon sans nourriture; elles y subissaient un jeûne de trois heures. 
Puis elles étaient mises, par groupes de deux, dans de petits cristal- 
soirs dont le fond était couvert de quelques disques de papier noir 
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préalablement trempés dans l’eau sucrée. Le début de la ponte était 
suivi par la fenêtre vitrée de l’étuve. En général, un quart d’heure 
après la mise en cristallisoirs, toutes les femelles avaient pondu 
leur premier œuf. J’attendais alors encore une demi-heure et seu- 
lement après ce délai j’enlevais les femelles. Dans chacun de ces 
récipients il y avait 20 à 30 œufs et parfois davantage. Leur âge 
était calculé à partir de la fin du premier quart d’heure de ponte; 
il était donc connu à un quart d’heure près. 

La destruction du plasma polaire a été faite par irradiation aux 
rayons ultra-violets, d’après la technique décrite par GE1GyY (1931); 
je n’ai introduit à cette technique qu’une petite modification. 
GEicy irradiait les œufs par lots de quelques dizaines, tandis 
que je n’en ai exposé qu’une douzaine à la fois. Cette dernière façon 
d'opérer exige plus de temps pour irradier un nombre d’œufs assez 
élevé, mais elle est plus précise; elle permet en effet un plus parfait 
réglage, pour chaque œuf, de l’extension de la région à exposer, 
et une plus grande précision dans la détermination de l’âge des 
œufs au moment de l’exposition. 

La lampe utilisée était un «soleil d'altitude »; les œufs étaient 
placés à une distance de 20 em. de celle-ci, et l’exposition avait une 
durée de dix minutes. 

Bien que l’âge des embryons à irradier fût toujours bien déter- 
miné, l’état de leur développement, au moment de l’exposition, 
était contrôlé par l'examen «in vivo » de quelques œufs-témoins. 
Dans ce but, j'ai mis au point la modification suivante de la 
technique employée par PouLson (1937). Pour faire un examen 
«in vivo », les œufs doivent être préalablement libérés du chorion. 
Alors, les œufs-témoins étaient placés sur un porte-objet avec 
une petite goutte d’eau distillée. Ils ne tardaient pas à sécher 
sous la chaleur dégagée par la lampe qui illuminait le champ 
d'observation d’une loupe binoculaire; en conséquence, ils restaient 
fermement fixés au porte-objet. À l’instant précis où ceci se pro- 
duisait, les œufs étaient légèrement touchés avec la pointe ronde 
d’une fine aiguille en verre. Sous cette petite pression le chorion 
sec éclatait tout de suite et était facilement enlevé avec un petit 
pinceau mouillé. Cette méthode permet de peler rapidement un 
grand nombre d’œufs, avec 100% de réussite. 

Les œufs dépourvus de leur chorion étaient alors mis dans une 
chambre humide dont le fond était formé par un porte-objet. Les 
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parois de cette chambre étaient faites avec des fragments de couvre- 
objet et âvaient à peu près une hauteur égale à l’épaisseur des 
œufs. La chambre était remplie de solution de Ringer et couverte 
d’un couvre-objet. Dans ces conditions l'observation microscopique 
pouvait être faite même avec un objectif 7. On peut tourner les 
œufs en déplaçant légèrement le couvre-objet. 

Pour l'étude histologique j'ai utilisé le liquide de Dubosq- 
Brasil comme fixateur. Au moment de la fixation, les œufs étaient 
légèrement piqués au pôle antérieur, au moyen d’une aiguille très 
fine. Ils ont été emparaffinés par groupes de 12, et coupés sagit- 
talement et frontalement à 5 u. 

Les larves étaient aussi piquées pour faciliter la pénétration 
du fixateur; une heure après elles étaient coupées en deux moitiés 
dont seule la postérieure était utilisée. 

Les pupes étaient libérées du puparium au moment même de 
la fixation et seul l'abdomen était conservé. Les prépupes (jusqu’à 
12 heures de nymphose), où cette opération n’est pas possible, 
étaient seulement coupées en deux parties; d’ailleurs, à ce stade, 
le puparium n'offre qu’une résistance très faible au couteau du 
microtome. Larves et pupes ont été coupées frontalement à 7 1. 

Les colorants employés ont été l’hématoxyline de Delafield et 
l’éosine. 


.HT. GONADES NORMALES 


1. DÉVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE. 


La formation des cellules polaires de la Drosophile a déjà été 
minutieusement décrite par HuETTNER (1923), Gricy (1931) et, 
encore tout récemment, par PouLzson (1937) et par RABINOWITZ 
(1941); en conséquence, je m’abstiendrai d’en parler. 

De à heures à 3 heures et demie après la ponte, le blastoderme, 
déjà complètement différencié, forme du côté dorsal mais tout près 
du pôle postérieur une petite encoche dont les cellules sont plus 
hautes que toutes les autres: c’est l’ébauche de la cavité proctodéale 
où se logent les cellules polaires. 

La bande embryonnaire s’allonge dorsalement dans le sens 
caudo-cranial. En même temps, l’invagination proctodéale devient 
de plus en plus profonde et son ouverture se déplace aussi vers 
la partie antérieure de l'embryon. 
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J’ai étudié des coupes sagittales d’embryons ayant de petites 
différences d’âge. J’ai pu ainsi constater (fig. 1) que le groupe des 
cellules polaires (c.p.) est toujours inclus dans la cavité procto- 


Freteie 


Tiers postérieur d’un embryon normal âgé de 4 heures. Coupe sagittale demi- 
schématique. 650 X. 


c.p. = cellules polaires; ect. — ectoderme: end. — ébauche postérieurede 
l’endoderme; 1.pr. — invagination proctodéale; mes. — ébauche ventrale 
du mésoderne; v. — vitellus. 


déale (1.pr.); elles suivent le mouvement du proctodéum vers 
l'avant. 

Vers la cinquième heure du développement l’invagination proc- 
todéale (fig. 3 À, 1.pr.) est assez profonde. Elle est coudée à angle 
droit; sa branche la plus large et la plus longue est orientée vers 
le pôle postérieur de l'embryon. Son ouverture (o.pr.) est -beau- 
coup plus étroite qu'auparavant; elle occupe déjà la situation la 
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plus craniale qu’elle peut atteindre, c’est-à-dire qu’elle se trouve à 
peu près dans la limite entre le premier et le deuxième tiers de 
l'embryon. 

Les cellules polaires (c.p.) remplissent tout le fond de la cavité 
proctodéale, mais elles sont toujours séparées les unes des autres. 
Les cellules qui forment le fond de l’invagination proctodéale 


c.pr 


V. 
HG: 12° 
Cavité proctodéale d’un embryon normal âgé de 7 heures. Coupe frontale. 
LOGOFXS 
c.p. — cellules polaires; c.pr. — cellules du proctodéum; f — fentes entre les 
cellules du proctodéum:; 1.pr. — invagination proctodéale; v. — vitellus. 


(fig. 2, c.pr.) ne sont pas très serrées non plus; on peut voir même 
quelques petites fentes entre elles (f.). 

A ce moment, l'identification des cellules polaires et des cellules 
du futur intestin terminal est facile: les premières (fig. 2, c.p.) 
sont irrégulièrement polyédriques, et les noyaux à réticule chroma- 
tique fragmenté, occupant presque toute la cellule; les autres 
(c.pr.) sont plutôt hautes et leur cytoplasme est plus abondant; la 
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chromatine est finement granuleuse et forme une sorte de peloton 
serré. 

On commence, à ce moment même, à remarquer (fig. 2) quelques 
cellules polaires encaissées en partie entre deux cellules procto- 
déales; les pôles proximaux de celles-ci se sont écartés par suite 
de la pénétration de la pointe d’une cellule polaire. Ces cellules 
polaires sont en train de se frayer un chemin à travers des cellules 
proctodéales. 

Six heures après la ponte (fig. 2), quelques cellules polaires sont 
déjà à l’intérieur de l'embryon, c’est-à-dire du côté externe de 
lPinvagination proctodéale. Quelques-unes de ces cellules sont encore 
en partie encaissées entre deux cellules proctodéales. L'image 
qu’elles forment est inverse de celle qui a été décrite tout à l’heure; 
elle représente le reste du chemin par où la cellule polaire a dû 
passer. Quelques autres sont déjà noyées dans le vitellus (v.), mais 
se trouvent encore près du proctodéum. 

Le moment même du passage des cellules polaires à travers 
les cellules proctodéales ne peut pas être précisé; à cause de la 
pression exercée par les cellules proctodéales, les cellules polaires 
se sont en effet allongées et se confondent avec leur entourage. 
Mais l'existence d’images nettes qui montrent la première et la 
dernière phase d’une traversée des cellules polaires entre les 
cellules proctodéales, l’existence même de fentes entre celles-ci, 
aussi bien que la présence de cellules polaires dans le vitellus, 
sont autant de faits qui permettent d'affirmer que ces cellules 
passent par le fond de la cavité proctodéale. 

Les cellules polaires traversent isolément la paroi de l’invagina- 
tion proctodéale. Dans un seul cas j’ai observé quatre cellules 
polaires passant ensemble. 

Le passage des cellules polaires s'effectue pendant que l’invagi- 
nation proctodéale grandit caudalement. Cet agrandissement est 


Fi 3: 


Schématique. A) Coupe médio-sagittale d’un embryon normal montrant trois 
stades successifs du développement de l'intestin en rapport avec la sortie 
des cellules polaires: 5, 7 et 9 heures après la ponte. B) Coupe dorso- 
frontale montrant le même rapport qu’en A, de l’embryon âgé de 5 heures. 
C) Idem, âgé de 7 heures. D) Idem, âgé de 9 heures. Les flèches en A 
indiquent la direction des coupes représentées en B,Cet D. Voir la signi- 
fication des lettres dans lexplication de la figure 4 page 65. 
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dû, en partie, à la prolifération des cellules proctodéales elles- 
mêmes, et, en partie, à l’apport de cellules de l’ébauche endo- 
dermique postérieure. En même temps, les deux bandes mésoder- 
miques longitudinales, qui ont pris naissance dans une ébauche 
ventrale, poussent sur les côtés de l'embryon et atteignent la paroi 
dorsale de celle-c1. 

Les cellules polaires traversent la partie postérieure du procto- 
déum, de préférence à son extrémité. Sur des coupes sagittales 
d’embryons âgés de 6, 7 et 8 heures, j'ai pu localiser 196 cellules 
polaires qui venaient de traverser le fond du proctodéum; ces 
cellules se trouvaient donc à la dernière phase de leur passage. 
J’ai constaté alors que 137 d’entre elles ont passé par l’extrémité 
postérieure, 29 ont passé par le côté dorsal tout près de l’extrémité 
ou un peu en avant, et 30 ont passé par le côté ventral, en 
des points plus ou moins éloignés de l’extrémité. Sur des coupes 
frontales d’embryons du même âge que les précédents, 70 
cellules polaires ont été localisées au moment où elles étaient 
en train de pénétrer dans le vitellus: 53 ont traversé le proctodéum 
par son extrémité postérieure, tandis que les autres l’ont fait par 
les côtés. 

. En examinant des coupes sagittales et frontales d’embryons 
de même âge, J'ai constaté que, sitôt que les cellules polaires 
arrivent dans le vitellus, elles s’éloignent de l’ébauche de l'intestin 
et se dirigent vers la paroi dorso-latérale du corps, tout en de- 
meurant au niveau de l'extrémité caudale de cette ébauche. 

Sept heures après la ponte (fig. 3 C), et peu après l’arrivée des 
premières cellules polaires dans le vitellus, on peut déjà observer 
deux à trois cellules polaires dans chaque bande mésodermique. Le 
mésoderme a en effet atteint une partie de la région dorsale de 
embryon. 


nc: 


Schématique. A) Coupe médio-sagittale d’un embryon normal montrant deux 
stades successifs du recul de l’intestin terminal en rapport avec le groupe- 
ment des cellules polaires: 10 et 11 heures après la ponte. B) Coupe dorso- 
frontale, montrant le même rapport qu’en À, de l'embryon âgé de 10 heures. 
C) Idem, âgé de 11 heures. Les flèches en A indiquent la direction des 
coupes représentées en B et C. 


C.p. — cellules polaires; i.a. — intestin antérieur; i.m. — intestin moyen; 
Lpr. — invagination proctodéale; it. — intestin terminal; mes. — méso- 
derme; o.pr. — ouverture proctodéale; t.M. — tubes de Malpighi; v. — 
vitellus. 
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Les cellules polaires sont bien séparées les unes des autres par 
de nombreuses cellules mésodermiques, dont elles se distinguent 
très bien (fig. 5): les cellules polaires (c.p.) sont beaucoup plus 
erandes et plus claires que les cellules mésodermiques (mes.); 
celles-ci délimitent un petit espace autour de chaque cellule polaire. 

Dans les embryons âgés de 8 heures, l’ébauche de l'intestin 
est encore plus longue et les dernières cellules polaires sont en train 
de la quitter. Il y a, alors, un 
plus grand nombre de ces cellules 
noyées dans le mésoderme où 
elles prennent toujours la même 
disposition. 

Neuf heures après la ponte, 
l’ébauche postérieure de lintestin 
moyen (fig. 3 À et D, 1.m.) est déjà 
en communication avec l’ébauche 
antérieure. Les ébauches des tu- 
bes de Malpighi (t.M.) marquent 
la limite entre le fond du proc- 
todéum et l’intestin moyen. À ce 
moment, les dernières cellules po- 
laires ont quitté le vitellus et ont 
gagné les deux bandes mésoder- 
miques qui occupent déjà la paroi 


mes \. 


Portion du mésoderme latéro-dorsal ‘dorsale: 


d’un embryon normal âgé de En résumé on peut dire que 
8-heures 4/1:000#<: . 
: . chaque future cellule germinale 
c.p. — cellules polaires: mes. — mé- ; 
soderme: v.— vitellus. qui se trouve dans le mésoderme 


y occupe une situation comprise 
entre le niveau de l'extrémité postérieure de l’ébauche intestinale 
au moment où elle l’a quitté, et le niveau de la même extrémité 
au moment suivant. 

On observe donc maintenant dans l’un et l’autre côté de la 
moitié dorsale de l'embryon (fig. 3 D), plusieurs cellules polaires 
isolées et distribuées le long des bandes mésodermiques, depuis les 
ébauches des tubes de Malpighi jusqu’au bout postérieur de l’in- 
testin moyen. 

Bien que, comme il a été dit, la plus grande partie des cellules 
polaires traversent le fond de l’invagination proctodéale à son extré- 
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mité postérieure et le long de sa ligne médiane, elles n’arrivent 
que latéro-dorsalement au mésoderme. J’ai pu m'en assurer en 
examinant, dans un grand nombre de séries de coupes sagittales, 
l'emplacement de toutes les cellules polaires. Ainsi, chaque série 
ayant 24 à 26 coupes de 5 u, les cellules polaires qui ont gagné le 
mésoderme des deux côtés, occupent en général, celles de droite 
le côté dorsal de la 5€ à la 8° coupe, et celles de gauche le côté 
dorsal de la 14€ à la 18€ coupe; les cellules polaires qui sont dans 
le vitellus, se situent, dans l’ensemble, de la 72 à la 15° coupe. 
Tandis que les cellules polaires qui sont dans le vitellus occupent 
la région axiale, celles qui sont dans le mésoderme occupent donc 
toujours la partie dorsale des côtés de l'embryon. 

Dans le but de savoir si toutes les cellules polaires formées 
gagnent le mésoderme, j'ai compté les initiales sexuelles pré- 
sentes dans chaque embryon dès leur isolement par le blasto- 
derme (après un peu moins de trois heures de développement) 
jusqu’au moment où elles sont toutes distribuées dans les deux 
bandes mésodermiques. C’est une opération assez difficile qui m'a 
conduit parfois à des nombres très éloignés. Mais, en faisant des 
numérations répétées sur un grand nombre d’embryons (environ 
70), je suis parvenu à obtenir des moyennes sur lesquelles 1l est 
permis de fonder certains raisonnements. 

Avec ces nombres, J’ai établi deux séries: l’une comprend les 
numérations faites depuis trois Jusqu'à cinq heures d’âge, quand 
aucune cellule polaire n’est encore sortie de l’invagination procto- 
déale; l’autre comprend les comptes faits depuis six heures d’âge, 
quand les premières cellules polaires arrivent dans le vitellus, 
jusqu’à neuf heures, c’est-à-dire quand elles sont toutes dans le 
mésoderme. 

La classe de plus grande fréquence de la première série est cons- 
tituée par les valeurs comprises entre 30 et 33, avec une moyenne 
de 32 cellules polaires. Ce nombre est entièrement d’accord avec 
celui déterminé par PouLson (1937) environ trois heures après la 
ponte; 1l est aussi compris entre les valeurs moyennes déterminées 
par RagiNowiTz (1941) aux deux mêmes moments considérés par 
moi (resp. 39 et 31). 

La classe de plus grande fréquence de [a deuxième série est 
constituée par les nombres compris entre 20 et 25, avec une moyenne 
de vingt-deux cellules polaires partagées en quantités à peu près 
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égales, dans les deux bandes mésodermiques. Cette deuxième série 
signifie que toutes les cellules polaires contenues dans la cavité 
proctodéale ne pénètrent pas dans le mésoderme. Mais, je n’a 
jamais rien vu qui puisse être considéré comme des cellules polaires 
dégénérées. 

On sait qu’au moment même où lintestin atteint la région 
caudale de lembryon, le futur anus commence un mouvement de 
recul le long de la face dorsale de l'embryon (fig. 4 A). Ce mouve- 
ment commence environ 9 heures après la ponte, et se termine 
3 heures plus tard, quand lanus atteint la position terminale défi- 
nitive. En étudiant les coupes d’embryons âgés de 10 et 11 heures, 
j'ai remarqué que les cellules polaires suivent, dans chaque bande 
mésodermique, un mouvement de recul parallèle à celui de l’ou- 
verture proctodéale. 

En effet, tandis qu’à l’âge de 9 heures les cellules polaires 
présentent l’aspect dispersé décrit plus haut, à l’âge de 10 heures, 
quand l’anus (fig. 4 À et B, o.pr.) a déjà parcouru à peu près la 
moitié du chemin entre sa position antérieure et l'extrémité posté- 
rieure de l'embryon, les cellules polaires qui occupaient la situation 
la plus antérieure se sont rapprochées des autres (fig. 5 b, c.p.). 
Ainsi, les cellules polaires n’occupent plus qu’une région mésoder- 
mique comprise entre le niveau actuel de l’ouverture proctodéale et 
la partie la plus postérieure de l’intestin. 

Vers la 11€ heure après la ponte, au moment où l’anus est 
presque terminal (fig. 4 À et C), les cellules polaires sont beaucoup 
plus ramassées, mais encore assez séparées les unes des autres. 

Quand lembryon entre dans sa 13€ heure de développement, 
anus est complètement terminal et la segmentation du corps est 
terminée. Les cellules polaires de chaque côté sont alors groupées 
au niveau du 10€ segment. On ne constate que la présence de rares 
cellules mésodermiques s’interposant entre les cellules polaires. 
C’est le premier rudiment de gonade embryonnaire. 

Des numérations faites depuis le début du rassemblement des 
cellules polaires (9 heures) jusqu’au stade présent, m'ont permis 
d'établir une autre série dont la classe de plus grande fréquence 
est constituée par les valeurs comprises entre 20 et 25, avec une 
moyenne de 22 cellules polaires pour l’ensemble des deux bandes 
mésodermiques. Ceci montre que toutes les cellules polaires qui ont 
atteint ces bandes se groupent pour former l’ébauche de la gonade. 
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A ce moment, l’ébauche génitale n’est pas encore individualisée 
par rapport au reste du mésoderme. Ce n’est que du côté qui fait 
face à l'intestin qu'elle est parfaitement délimitée par une mem- 
brane mince formée de cellules mésodermiques aplaties: cette 
membrane se continue, d’ailleurs, le long du même côté des por- 
tions céphalique et caudale de chaque bande mésodermique. 

Mais, au fur et à mesure que les cellules les plus externes du 
mésoderme se différencient en mryoblastes, l’individualité des 
gonades se réalise, et elle 
est pratiquement com- 
plète entre la 132 et la 14€ 
heure du développement. 
Chaque gonade (fig. 6) se 
présente alors sous forme 
d’un renflement ellipti- 
que des bandes mésoder- 
miques, et occupe tout 
le 10€ segment. 

Les gonadessont main- 
tenant entourées par la 
membrane (tu.) de cel- 


lules aplaties décrite tout h 
nn. Gonade normale d’un embryon âgé de 
à l'heure, mais leurs li- 14 heures. 1.200 X. 


mites antérieure et posté- b.mes. — bande mésodermique; c.c. (?) — cel- 


Pre <6. 


rieure ne sont pas encore lules des canaux (?); c.mes.i — cellules mé- 
Te 4 sodermiques interstitielles; e.p. — cellules 
bien précises. Par suite, polaires: tu. — tunique. 


il est difficile de dire en 
toute certitude où se termine la gonade et où commence la bande 
mésodermique. Ce n’est que par l'observation du rétrécissement 
marquant les pôles, que l’on peut en conclure à peu près où se 
trouve la limite entre la gonade et le futur corps gras. Seize heures 
après la ponte, la membrane qui revêt chaque gonade, couvre aussi 
les deux pôles; l’individualité des gonades est alors complète. 
Chaque gonade (fig. 6) est presque entièrement remplie par les 
grandes cellules polaires (c.p.) isodiamétriques; leur cytoplasme 
est clair et peu abondant, les noyaux sont grands, sphériques et 
clairs, à chromatine distribuée en fragments grands et irréguliers. 
Les cellules polaires, bien que très rapprochées les unes des 
autres, sont séparées par quelques cellules mésodermiques (c.mes.1). 
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Celles-ci sont de section triangulaire puisqu'elles sont situées entre 
les surfaces bombées de trois cellules polaires. Ces éléments méso- 
dermiques sont identiques à ceux qui constituent la tunique de 
la gonade et les bandes mésodermiques elles-mêmes (b.mes.). 
Ils sont beaucoup plus petits que les cellules polaires; le cyto- 
plasme est très foncé, et le noyau contient une chromatine finement 
eranuleuse et un petit nucléole basophile. 

Les seuls éléments de nature mésodermique dont il semble que 
l’on puisse constater la présence dans l’ébauche des gonades, sont, 
dans beaucoup de cas, les cellules interstitielles et celles de la 
tunique. En certains cas assez nombreux, cependant, on constate 
près du pôle postérieur la présence d’un petit groupe de cellules 
mésodermiques de structure identique à celle des éléments inter- 
stitiels (c.c ?); leur seule différence porte sur leur forme: elles 
sont elliptiques à en Juger par la forme des noyaux, puisque les 
limites cellulaires ne sont pas nettement visibles. Ces cellules se 
disposent, en général, perpendiculairement au grand axe de la 
gonade et séparent les cellules polaires du pôle postérieur. Il est 
même possible d’y voir, parfois, une de ces cellules en mitose. 

Dans un très grand nombre de cas, l’existence ou l’absence de 
cet amas mésodermique près du pôle postérieur n’offre aucun doute; 
l’une ou l’autre de ces deux éventualités est vérifiée simultanément 
dans les deux gonades de chaque embryon à n'importe quel âge. 
Il semble donc que cet amas constitue une formation commune 
seulement à certaines gonades. 

La situation et la disposition de ces cellules nous font penser 
qu'il s’agit probablement du même amas mésodermique que celui 
décrit par GE1GY (1931), sous le nom de «cellules des canaux », 
dans le testicule de la Drosophile. Ces dernières cellules sont très 
facilement reconnaissables même chez la larve très jeune, et Je 
suppose qu'elles résultent directement de la prolifération des cel- 
lules de amas que je viens de décrire. 

Au cours de tout le développement embryonnaire, les gonades 
conservent la structure décrite. Seulement, dans plusieurs cas, 1l 
semble que certaines cellules mésodermiques se rangent à la péri- 
phérie de la gonade entre l’enveloppe et les cellules polaires. J’ai vu 
aussi quelques rares cellules polaires en mitose. En tout cas, leur 
aspect ne change pas, et leur nombre ne semble pas beaucoup varier. 

Les gonades de tous les embryons âgés de 13 à 22 heures ont 
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été dessinées à la chambre claire avec un grossissement de 1.000 X. 
J'ai dessiné les plus grandes coupes de chaque gonade, et J’ai mesuré 
le plus grand diamètre du dessin le plus grand. 

Puis, j’ai distribué les mesures faites en trois groupes: l’un com- 
prend les gonades des embryons de 13, 14 et 15 heures; un autre 
comprend celles des embryons de 16, 17 et 18 heures; et le dernier 
comprend les embryons de 19, 20 et 22 heures. 

Le tableau suivant en exprime les résultats statistiques: 


Classes des longueurs des gonades en mm. 


0,0170 | 0,0210 | 0,0250 E 0,0290 K 0,0330 | 0,0370 
0,0209 | 0,0249 | 0,0289 & 0,0329 KE 0,0369 | 0,0409 


0 0 6 18 10 1 
AG ————  ————  ———— ——Ÿ# ———ÎÙ— — | Fré- 
des em-| 16,17 quence 
bryons | et 18 (Ù) 6 10 19 10 l de 
en |———— chaque 
heures ——— ——_———— ———#— ——#ÛÙ@_———— ————— classe 
4920 1 3 8 10 6 2 
cn 22 


La classe la plus fréquente de chaque groupe est la même 
pour les trois groupes d’embryons: celle des gonades dont le plus 
grand diamètre est compris entre 0,0290 mm. et 0,0329 mm. 
Pour le groupe le plus jeune la moyenne de cette classe est de 
0,0306 mm.; pour le groupe moyen elle est de 0,0309 mm.; et 
pour le groupe le plus âgé elle est de 0,0311 mm. Il n’y a donc, 
entre les gonades les plus jeunes et les plus âgées, qu’une différence 
de 0,5 x, ce qui est parfaitement négligeable. 

Par conséquent, je suis en mesure de conclure que les gonades 
ne grandissent pas au cours de la vie embryonnaire. 


2. DÉVELOPPEMENT LARVAIRE. 


Bien que la structure des gonades de la Drosophile ait été déjà 
l’objet de beaucoup de publications, nous trouvons nécessaire de 
la rappeler dans ces lignes générales pour une meilleure compré- 
hension de la structure des gonades agamétiques. D'ailleurs, il y a 
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encore, à ce sujet, passablement de points qui demandent une 
révision ou même une étude tout à fait nouvelle. Après l’étude 
histologique détaillée des gonades normales, que j’ai dû entreprendre 
pour bien comprendre les résultats de mes expériences, Je me 
crois en mesure d’éclaireir ces points-là. 

Comme on le sait, au cours du premier jour de la vie larvaire, 
les gonades perdent l’aspect de la gonade embryonnaire qui vient 
d’être décrit. Aussitôt que la larve quitte l’œuf, les gonades com- 
mencent à évoluer histologiquement et à se différencier sexuelle- 
ment. On peut dès lors parler de l’ovaire et du testicule larvaires. 

A ce moment, les gonades sont situées au niveau du 9€ segment. 
Gonade mâle et gonade femelle sont déjà distinctes au double 
point de vue histologique et des dimensions: le testicule est plus 
grand que l’ovaire. Douze heures après l’éclosion cette différence 
de grandeur est tellement importante que l’on peut, «in vivo », 
distinguer les larves mâles des larves femelles (KERKkISs, 1931). 


a) Testicule. 


Le testicule de la larve a une forme ellipsoïdale (fig. 7), 1l est 
entièrement entouré par une enveloppe mince qui constitue la 
tunique externe (tu.e.). Cette tunique a quelques grands noyaux 
aplatis, clairs, avec un grand nucléole éosinophile; elle se continue 
entre les cellules adipeuses (c.g.) qui couvrent les deux pôles de la 
gonade. Au pôle postérieur, les prolongements de la tunique externe 
forment une sorte de cordon qu'il n’est possible de suivre que sur 
une petite distance. 

Sous cette tunique, il y a la tunique propre ou interne du 
testicule (tu.1.). C’est une membrane mince où je n’ai pu trouver 
de noyaux. En tout cas, j'ai des raisons de croire qu’il ne s’agit 
pas d’une membrane amorphe. 

Le parenchyme testiculaire comprend quatre catégories cellu- 
laires, toutes bien distinctes: juste à l’extrémité céphalique il y a 


Fic. 7. 
Coupe longitudinale d’un testicule d’une larve normale âgée d’un jour. 
1000 
C.a. — cellules apicales; c.c. — cellules des canaux; c.g. — corps gras; c.i. — 
cellules interstitielles; spc. — spermatocytes; spg. — spermatogonies; spg. 
deg. — spermatogonies dégénérées; tu.e. — tunique externe; tu.i. — 


tunique interne. 
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un tout petit amas (c.a) bien défini de cellules petites, les plus 
petits éléments du testicule. Tantôt elles sont bien délimitées et 
régulières, tantôt elles ont des limites imprécises. Ces éléments sont 
très peu nombreux, et sont presque réduits à leur noyau clair 
à chromatine grossièrement granuleuse. Ce sont les cellules apicales 
(GE1GY, 1931). La plus grande partie du testicule est remplie par 
les cellules germinales. Ces cellules, qui sont les plus grands élé- 
ments testiculaires, sont irrégulièrement polyédriques, elles ont un 
grand noyau, et leur cytoplasme est peu abondant et basophile. 

Au cours des douze premières heures de la vie larvaire les cellules 
germinales sont toutes à peu près de la même grandeur, mais 
elles sont beaucoup plus nombreuses que les cellules polaires dont 
elles dérivent; ce sont les spermatogonies. Leur noyau est diffusé- 
ment coloré par l’éosine, et la chromatine est grossièrement granu- 
leuse. Ce n’est qu'après l’âge de 12 heures qu'il y a déjà quelques 
cellules germinales plus grandes que les initiales, placées vers 
l'extrémité postérieure du testicule; à ce moment aussi, leur noyau 
devient plus clair, la chromatine est finement granuleuse, et les 
premiers grands nucléoles acidophiles y font leur apparition. 

A la fin du premier jour de la vie larvaire, les cellules germinales 
ont toutes cette structure; leur nombre est beaucoup plus grand, 
et le testicule a beaucoup grandi en longueur. On voit alors (fig. 7), 
dans la partie céphalique de l’organe, tout près des cellules apicales, 
les spermatogonies (spg.). Au fur et à mesure que les cellules germi- 
nales s’approchent du pôle caudal, elles sont de plus en plus grandes 
et se disposent en groupes allongés transversalement, bien déli- 
mités, et plus ou moins parallèles entre eux; ce sont les sperma- 
tocytes (spe.). 

Ces groupes de spermatocytes sont délimités par des cloisons 
minces qui sont les prolongements anastomosés des cellules inter- 
stitielles (c.1.). Ces cellules sont peu nombreuses et ont un cyto- 
plasme réticulé; leur noyau est clair et petit, et contient un petit 
nucléole acidophile. On trouve ces cellules aussi à la périphérie 
de la gonade, où elles sont plus nombreuses. 

Ces groupes germinaux délimités par-les cellules interstitielles, 
représentent les cystes des testicules des autres Diptères. Ils 
doivent avoir leur origine dans l'isolement des produits de multi- 
plication de chaque spermatogonie, comme cela semble être le cas 
chez d’autres [Insectes (HEGNER, 1914, et ABoïm, 1944). 
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Dans quelques-unes de ces chambres délimitées par les cellules 
interstitielies, 1l y a, très souvent, au lieu de cellules germinales, 
de grandes masses acidophiles à limites bien définies (spg.deg.). 
Il s'agirait, d’après GLoor (1943), de spermatogonies dégénérées. 


Cal: 
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Extrémité postérieure du testicule d’une larve normale âgée de 4 jours. 
Coupe longitudinale. 1.000 X. 


c.c. — cellules des canaux; c.g. — corps gras; c.i. — partie d’une cellule inter- 
Stitielle; spc. — spermatocytes; tu.e. — tunique externe; tu.i. — tunique 
interne. 


En effet, je n’en ai trouvé aucun vestige dans les gonades agamé- 
tiques où seules les cellules germinales manquent. 

Finalement, la dernière catégorie cellulaire forme, au pôle 
postérieur, une calotte concave (c.c.). Ses cellules sont très serrées, 
et leurs limites sont à peine discernables; elles sont à peu près 
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coniques, avec leur grand axe placé perpendiculairement à celui 
du testicule. Peu nombreuses, elles sont riches en cytoplasme baso- 
phile; leur noyau, outre quelques granules de chromatine, enferme 
un nucléole irrégulier et basophile. Ce sont les cellules décrites 
pour la première fois par GE1GY (1951), sous le nom de «cellules 
des canaux». STERN (1941) désigne leur ensemble par le nom 
de «épithélium terminal»; et GLoor (1943) propose le nom de 
«cellules de la calotte ». Pour des raisons exposées plus loin 
(p. 133 ss.), je m'en tiendrai ici à la désignation de GEIGY. 

Au cours de toute la vie larvaire, outre l’énorme extension en 
longueur due à la constante prolifération et croissance des cellules 
germinales, le testicule maintient la structure décrite. Ce n’est 
que le groupe des cellules des canaux (fig. 8, c.c.) qui accuse un 
début de transformation vers le 4€ jour: la portion médiane de cet 
amas devient convexe vers l’intérieur du testicule, et ses bords 
montent toujours un peu le long de la tunique interne. Les cellules 
sont plus petites et plus nombreuses que précédemment; on y 
trouve d’ailleurs, assez souvent, des figures de mitose. Mais les carac- 
tères initiaux de la structure et de la forme de ces cellules sont 
conservés. Elles commencent seulement à s'orienter en files plus 
ou moins concentriques autour d’un point placé au centre de la 
région médiane de cet amas; leur ensemble a, par conséquent, 
l'aspect d’un tourbillon. 


b) Ovaire. 


L'ovaire (fig. 9) est ovale et entouré par une enveloppe mince 
(tu.) qui couvre aussi les pôles, et se continue, céphaliquement et 
caudalement, dans les corps gras (c.g.). Près des pôles cette tunique 
présente toujours quelques grandes cellules très allongées. Ces 
cellules sont pourvues de très petites vacuoles et leur noyau, bien 
que plus petit, est tout à fait semblable à celui des cellules des 
corps gras. Ce sont, par conséquent, des cellules adipeuses plus 
petites qui par leurs prolongements constituent cette tunique. 
’arfois les prolongements postérieurs de celle-ci forment aussi une 
sorte de cordon qui disparait entre les cellules adipeuses. 

Dans le tissu ovarique, il y a deux catégories de cellules: 

Les plus grandes et plus nombreuses sont les cellules germi- 
nales. Elles sont irrégulièrement sphériques ou polyédriques. 

Les autres cellules sont beaucoup plus petites, presque entière- 
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ment occupées par un noyau clair à chromatine granuleuse et 
pourvu d’un petit nucléole irrégulier ou sphérique, toujours baso- 
phile. Ces cellules, qui rappellent parfaitement celles que j'ai trou- 
vées à la périphérie des gonades embryonnaires et entre les cellules 
polaires, se placent, dans 
l'ovaire larvaire, également 
à la périphérie et entre les 
cellules germinales. Toutes 
ces cellules envoient de longs 
prolongements qui s’anasto- 
mosent et découpent le tissu 
germinal en plusieurs grou- 
pes cellulaires. 

Au cours du premier 
jour qui suit l’éclosion, 
l'ovaire est peu différent de 
la gonade embryonnaire; 
cette différence ne réside 
que dans les dimensions lé- 
gèrement plus grandes et CU 
dans un plus grand nombre é 
de cellules germinales. = 

Ces dernières, abstrac- (®@ 
tion faite d’une coloration 
diffuse du noyau par l’éo- 
sine, présentent encore les 
caractères des cellules po- 
laires; mais, malgré cette 
coloration, les boules chro- 
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Fic. 9. 
matiques restent toujours Coupe longitudinale d’un ovaire d’une 
bien nettes. larve normale âgée d’un jour. 1.000 X. 
A la fin de ce premier  C-8: — Corps gras; c.mes. — cellules méso- 
: dermiques ; 0vV. — ovogonies; Ov. deg. — 
Jour, les cellules germinales ovogonies dégénérées: tu. — tunique. 


(ov.) sont toutes à peu 

près de la même grandeur, mais elles se présentent sous deux 
aspects: les unes comportent un noyau encore diffusément coloré 
et à chromatine disposée en boules ou en fragments irréguliers; 
les autres ont des noyaux clairs, à chromatine finement granu- 
leuse, et à grand nucléole acidophile. Les cellules mésodermiques 
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(c. mes.) sont de plus en plus nombreuses à la périphérie où elles 
forment une couche régulière remarquable surtout dans les pôles. 
Les cellules germinales continuent à évoluer et elles finissent 
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Coupe longitudinale d’un ovaire d’une 
larve normale âgée de 4 jours. 
AOUULSE 
C.g. = corps gras; e.t.1. — ébauche du tissu 
interstitiel (zone antérieure) ; ov. — 0vo- 
gonies; tu. — tunique; t.0. — tissu des 

ovarioles (zone postérieure). 


par avoir, toutes, des noyaux 
clairs avec un nucléole aci- 


dophile. 
Vers la fin du troisième 
jour de la vie larvaire, 


l'ovaire (fig. 10) est divisé 
en deux régions à structure 
différente : 

L'une (e.t.1.) occupe au 
moins le tiers antérieur de 
l'ovaire. Elle est formée de 
cellules petites, pauvres en 
cytoplasme, qui renferment 
un noyau identique à celui 
des cellules mésodermiques 
de l’ovaire jeune. Ces cel- 
lules prennent des disposi- 
tions particulières:  quel- 
ques-unes, un peu aplaties 
ou à section triangulaire, 
forment des colonnes cau- 
dalement pointues, où elles 
se disposent en plusieurs 
assises; d’autres, aplaties, 
sont situées en files pa- 
rallèles entre les colonnes. 
Je vois dans cette région 
lP« ébauche du tissu inter- 
stitiel» dont je parlerai plus 
loin. 

La limite entre cette 
zone et la suivante est très 


nette; on y observe, à la base du tissu situé entre les colonnes, 
des concavités d’ailleurs à peine sensibles. 

L'autre portion (t.0.) occupe tout le reste de l’ovaire, et est 
essentiellement constituée par les ovogonies (ov.). Celles-c1 se Tais- 
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sent facilement reconnaître par leurs grandes dimensions et par 
leur grand noyau, clair, à chromatine en fragments irréguliers et à 
nucléole éosinophile. Ces cellules sont partagées en groupes par les 
mêmes cloisons cellulaires qui existent dans l’ovaire plus jeune. 

Cette structure étant maintenue jusqu’à la pupaison, Je passerai 
à l’étude des gonades de la pupe. 


3. DÉVELOPPEMENT NYMPHAL. 


a) Testicule. 


Chez la prépupe (moins de 12 heures de nymphose), le testicule 
a déjà un début de courbure. La lignée germinale est grandement 
évoluée: les premiers paquets de spermatides sont déjà visibles. 
Mais l’organisation testiculaire est la même que chez la larve 
adulte; elle ne subira même pas de changements pendant la pu- 
paison, sauf en ce qui concerne les cellules des canaux. 

C’est ainsi que, après les douze premières heures de vie nymphale 
(fig. 11), la portion médiane de l’amas des cellules des canaux (c.c.), 
devient de plus en plus convexe vers l’intérieur de la gonade: il se 
forme une sorte de mamelon placé sur la partie centrale de la calotte 
initialement concave. Ces cellules sont toujours plus nombreuses, 
mais aussi plus grandes qu’au cours des derniers stades larvaires: 
elles deviennent également de plus en plus coniques. Leurs bases 
forment le contour de l’amas, et leurs pointes longues et un peu 
ondulées sont orientées vers une zone transversale qui doit marquer 
la limite entre le mamelon et la calotte initiale; cette zone est beau- 
coup plus claire et représente, sans doute, une lumière virtuelle, 
sinon réelle. 

Cet aspect atteint toute sa netteté à la fin du premier jour de 
vie nymphale. À ce moment (fig. 12), les grandes cellules aplaties 
de la tunique externe (tu. e.) deviennent très nombreuses autour 
du pôle postérieur, tandis qu’elles sont toujours très rares sur 
toute l’extension du testicule; elles forment même à cet endroit 
deux ou trois couches cellulaires. 

On voit aussi, chez la même pupe, l’ébauche du canal déférent, 
c'est-à-dire du spermiducte impair (fig. 12, spd.i.). Deux autres 
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formations tubulaires, pareilles et symétriques, sont attachées 
de l’un et de l’autre côté de l’extrémité céphalique de cette 
ébauche, sans qu'il y ait encore aucune communication entre leurs 
lumières. Ces tubes, fermés à leurs extrémités, sont coudés, et l’ou- 
verture de l’angle formé est tournée vers la paroi latérale du corps: 
c'est précisément par le sommet de cet angle qu'ils s’attachent au 
spermiducte impair. La paroi de ces formations comprend une 
assise externe de cellules rectangulaires, et une autre interne de 
cellules hautes. C’est dans la région du sommet que leurs lumières 
sont plus larges et que la paroi est plus épaisse. 

Les branches caudales de ces ébauches donneront, un peu plus 
tard, les deux prostates (pt.). 

Voyons maintenant ce que donneront les branches cépha- 
liques. 

J’ai pu remarquer que chacune de ces branches se dirige en 
s’allongeant vers l’extrémité caudale du testicule du même côté. 
Quelques heures plus tard, les extrémités de ces branches (spd.p.) 
touchent les assises cellulaires caudales de la tunique externe 
du testicule. Chez la pupe de 36 heures (fig. 13), ces extré- 
mités ont déjà pénétré dans la masse des grandes cellules de la 
tunique externe; elles sont même déjà plus ou moins en contact 
avec le groupe des cellules des canaux qui n’ont, cependant, subi 
aucune modification. 

La portion médiane renflée des formations considérées, qui 
s'attache au spermiducte impair, devient de plus en plus large, 
tandis que la pointe céphalique, en contact avec le testicule, reste 
toujours étroite. 

L’épithélium externe de ces ébauches est formé de cellules 
rectangulaires liées par leurs extrémités; le cytoplasme de ces 
cellules est basophile et peu abondant. L’épithélium interne est 
formé de cellules hautes, très nombreuses, dont les pointes sont 
dirigées vers la lumière. Leur cytoplasme est basophile, et les limites 
cellulaires sont à peine visibles: on y observe presque uniquement 
de grands noyaux clairs, très serrés les uns contre les autres; 
ils ont un nucléole basophile, et leur chromatine est finement 


granuleuse. Ces cellules ont un aspect très semblable à celui des ! 


cellules des canaux; il n’existe entre elles qu’une petite diffé- 
rence de grandeur, ces dernières étant un peu plus grandes. 
On observe encore que quelques cellules de la tunique externe 


| 


NS \\ 


tU.I. 


Qu 
1 


Fi. 11. — Extrémité postérieure 
du testicule d’une pupe normale 
âgée de 12 à 16 heures. Coupe 
longitudinale. 1.000 X. 


F1G. 12. — Schéma montrant. dans 
une pupe normale âgée d’un jour, 
la croissance de l’ébauche du sper- 
miducte pair vers l’extrémité pos- 
térieure du testicule. Coupe fron- 
tale. 


F1G. 13. — Extrémité postérieure 
du testicule d’une pupe normale 
âgée de 36 heures. Coupe fron- 
tale. 1.000 X. 


c.c. — cellules des caraux,; cg. — 
corps gras; p.r. — prostate; spd.1. 
— spermiducte impair; spd.p. — 


spermiducte pair; t. — testicule; 
tue — tunique externe CL — 
tunique interne; v.s. — vésicule 


séminale. 
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du testicule entourent maintenant la partie proximale de ces 
ébauches, et forment aussi leur tunique externe. 

Chez la pupe du troisième jour (fig. 14), la lumière de ces 
ébauches et celle des testicules ne font plus qu’une: les testicules 
et les branches céphaliques des formations paires en question, se 
sont soudées et ont établi une communication au moyen de laquelle 
les premiers jettent leur produit dans le spermiducte impair. Mais 
il ressort des études de SHEN (1932) que cette communication ne 
commence à fonctionner que quatre heures après l’éclosion du 
mâle. 

L’amas des cellules des canaux (c.c.) n’a plus l’aspect qu'il 
présentait auparavant; 1l est de nouveau concave, mais cette con- 
cavité est beaucoup plus accentuée qu’à l’état initial, et elle est 
percée d’une lumière. Néanmoins, la structure histologique est 
toujours la même. 

La tunique externe du testicule couvre maintenant tout le 
canal qui vient de faire sa liaison avec le testicule; elle le couvre 
jusqu’à son insertion dans le spermiducte impair: en conséquence, 
le «vas efferens » comporte aussi une tunique externe, tandis que son 
jumeau, l’ébauche de la prostate, n’en a aucune. 

Par suite de la ressemblance déjà constatée entre les cellules 
des canaux et celles de l’ébauche paire, 1l est très difficile de mar- 
quer maintenant la limite entre ces deux formations; ce n’est 
qu’au moyen des dimensions plus grandes des cellules des canaux, 
que l’on peut deviner à peu près cette limite. 

D’après ces images, je peux conclure que la branche céphalique 
des ébauches citées forme le spermiducte pair (spd.p.) qui fait 
la communication entre le testicule et le spermiducte impair; 
leurs portions moyennes renflées, représentent les vésicules sémi- 
nales (v.s.). 

Ces observations, d’ailleurs, s'accordent avec celles de Dog- 
ZHANSKY (1931) et, particulièrement, avec celles de GLEICHAUR 
(1936). 

Par la suite, la continuation de la poussée spermatogénétique 
se poursuit seule sans qu'il se produise des modifications impor- 
tantes du plan morphologique actuel. Les phases de cette poussée 
sont bien connues et sortent du cadre de ce travail. 
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Extrémité postérieure d’un testicule en communication 
avec le spermiducte pair, chez une pupe normale 
âgée de 2 jours et demi. Coupe frontale. 1.000 X. 

c.c..— cellules des canaux; spd.p. — spermiducte pair; 
Spz— spermatozoïdes: {u.e. — {tunique externe; 
tui— tunique interne;  vV.s. —, vésicule séminale. 
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b) Ovaire. 


L’ovaire de la prépupe (fig. 15) est beaucoup plus grand que 
celui de la larve adulte. Il contient, pour la première fois, les 
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Fre. 15. 
Coupe longitudinale partielle de l’ovaire d’une 


pupe normale âgée de moins de 12 heures. 
1.000 x 


C.g. — Corps gras; C.g.p. — chambre germina- 
tive primordiale; f.t. — filament terminal; 
OV. — ovogonies; tu. — tunique; t.i. — tissu 
interstitiel (antérieur); t.0. — tissu des 


ovarioles (postérieur). 


ébauches des tubes ova- 
riques. Îls sont encore 
très rudimentaires; leur 
existence n’est marquée 
que par les filaments ter- 
minaux. 

Mais voyons en détail 
l’organisation de l’ovaire 
prénymphal; cela me per- 
mettra, plus tard, de dis- 
cuter le problème de la 
genèse des éléments de la 
gonade femelle. 

La zone antérieure de 
la gonade larvaire est re- 
présentée maintenant par 
une calotte (t.1.). On peut 
la reconnaitre à la forme 
et à la disposition de ses 
cellules. Mais on voit 
aussi que cette ébauche 
du tissu interstitiel a, par 
les colonnes cellulaires 
typiques de cette zone 
chez la larve, poussé des 
cloisons ou trainées cel- 
lulaires (t.1) entre les 
filaments terminaux des 
tubes ovigères (f.t.). Ainsi 
les culs-de-sac délimités 
par ces cloisons, dans 
lesquels sont contenues 
les ébauches des ova- 
rioles, correspondent aux 
légères concavités de la 


zone antérieure de l’ovaire de la larve adulte. 
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Tout le tissu remplissant le reste de la gonade appartient 
à la zone postérieure. Les filaments terminaux (f.t.) sont des piles 
de grandes cellules plates, basophiles; leurs noyaux sont clairs et 
ont un grand nucléole acidophile. Ces cellules sont progressivement 
plus petites au fur et à mesure qu’elles s’approchent de l’extrémité 
céphalique. Ces pointes aiguës des filaments terminaux sont en 
contact avec l’ébauche du tissu interstitiel, mais elles en restent 
parfaitement distinctes. Au contraire, 1l se trouve entre les filaments 
et les parois des culs-de-sac, un espace plus ou moins important. 

Tout le reste de l’ovaire est rempli d’un parenchyme hétéro- 
gène, en apparence désordonné, mais en réalité régulièrement 
organisé en vue de la construction des tubes ovigères. On voit ainsi, 
derrière l’extrémité postérieure de chaque filament terminal, un 
groupe (c.g.p.) de nombreuses ovogonies (0v.), bien reconnaissables 
à leurs dimensions et à leurs noyaux pourvus de boules ou de frag- 
ments chromatiques et d’un nucléole acidophile. Ces groupes ger- 
minaux à peu près sphériques et plus larges que les filaments ter- 
minaux, sont entourés d’une assise de cellules petites 1rrégulière- 
ment polyédriques; ces cellules se lient à la base des filaments ter- 
minaux où elles forment une sorte d’entonnoir renversé. Ces cellules 
sont tout à fait identiques à celles qui, dans l’ovaire de la larve 
adulte, forment, avec les cellules germinales, la zone postérieure. 
Les groupes germinaux ne sont séparés les uns des autres que par 
ces bandes de petites cellules. 

Derrière ces groupes d’ovogonies, il y en a d’autres plus petits, 
entourés aussi des mêmes cellules mésodermiques. Ces dernières 
cellules, d’ailleurs, remplissent tout le pôle postérieur de l’ovaire 
où elles sont plutôt plates et orientées perpendiculairement au 
grand axe de la gonade. 

La gonade est maintenant complètement couverte par les corps 
gras contenant de nombreuses gouttelettes d’albumine. L’enveloppe, 
mince de cellules adipeuses plates (tu.) est limitée au pôle caudal. 

Au cours des dernières 12 heures du premier jour de nymphose 
(fig. 16), les ébauches des tubes ovariques se sont beaucoup déve- 
loppées, mais ceux-ci ne sont pas encore complets. 

En effet, les groupes germinaux de la prépupe ne sont plus 
sphériques ni serrés les uns contre les autres; chacun d’eux (c.g.p.) 
est long et ventru: ils constituent l’ébauche de la chambre germi- 
native initiale. 
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Les ovarioles sont sé- 
parés les uns des autres 
par les lames de l’ébau- 
che du tissu interstitiel 
(t.1.) quis’étendent main- 
tenant Jusqu'à l'extrémité 
postérieure des chambres 
germinatives. Mais, entre 
ces lames et les contours 
des tubes ovigères, se 
trouve compris un espace 
étroit, prolongation du 
même espace qui, austade 
antérieur, existait déjà 
entre les filaments termi- 
naux et ces mêmes cloisons. 

Je désignerai, doré- 
navant, ces prolférations 
de la zone antérieure, à 
cause de leur situation 
entre les gaines ovari- 
ques, par le nom de «tissu 
interstitiel » de l'ovaire. 
Ce tissu est très réduit 
près du pôle antérieur où 
il se présente plutôt sous 
la forme d’un réticule à 
mailles très serrées. 

La partie postérieure 
des chambres germina- 
tives est plus étroite et 
n’est formée que de peti- ! 
tes cellules; celles-ci sont ! 
les mêmes quisetrouvent 
à la périphérie des cham- 
bres et qui constituent le | 
tissu compact remplis- | 
sant toute la moitié cau- 
dale de l’ovaire (t.0.). 


GONADES DE DROSOPHILA MELANOGASTER 


Il n’y a aucune limite 
visible entre l’ébauche de 
l’ovariole et le paren- 
chyme postérieur. Par 
contre, ce parenchyme 
est toujours bien séparé 
du tissu interstitiel par 
un espace mince. 

Près des bases des 
tubes ovigères, on peut 
observer quelques 0vogo- 
nies isolées (0v.) noyées 
dans le tissu postérieur. 
On peut y reconnaitre 
avec certitude des élé- 


ments germinaux qui || 


n’ont pas encore été in- 
corporés dans les cham- 
bres germinatives. 

J’ai constaté que 
l'ovaire, à ce stade du 
développement, contient, 
entre les cellules du tissu 
postérieur et entre celles 
du tissu interstitiel, quel- 
ques gouttelettes d’albu- 


Pre: 17: 
Coupe longitudinale partielle 
de l’ovaire d’une pupe nor- 
male âgée de 2 jours. 


D — albuüumine:- Ca. —: ca- 
lice; c.g.p. — chambre ger- 
minative primordiale; c.tr. 
— cellules mères des tra- 
chées; f.p. — filament pos- 
térieur; f.t. — filament ter- 
minal: g.— graisse; ovd. 
— oviducte; s.t. (?) — syn- 
cytium trophique (?); tr. — 
trachées: ti. — tissu in- 
terstitiel. 
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mine (a.) identiques à celles qui se trouvent dans les cellules du 
Corps gras. 

Au cours des 12 heures qui suivent, l’ovaire grandit beaucoup 
et les ovarioles, tout en accompagnant cette croissance, se diffé- 
rencient de plus en plus. Ainsi, au moment de la liaison de l’ovaire 
avec l’oviducte, ce qui s’effectue environ 36 heures après le début 
de la nymphose, l'ovaire a la structure suivante (fig. 17): 

Les tubes ovigères ont déjà une chambre germinative primor- 
diale (c.g.p.) complète. Cette chambre est continuée par un 
filament postérieur (f. p.) composé de cellules petites, irrégulières, 
et se terminant un peu plus largement dans le tissu postérieur. 
Ce tissu postérieur est maintenant réduit à quelques assises cellu- 
laires qui sont destinées à former le calice (ca.). 

Les lames de tissu interstitiel (t.1.) s'étendent jusqu’à l’ébauche 
du calice, mais elles en sont toujours bien distinctes. Tout le tissu 
interstitiel est un réticule à mailles assez larges au pôle antérieur, 
mais encore un peu serrées entre les ovarioles. Dans ces maulles 1l 
y a des gouttelettes et de grands corps de protéine (a.) semblables 
à ceux qui existent dans les corps gras. Il y a encore dans ces mailles 
quelques petites trachées (tr.) accompagnées de cellules très grandes 
(c.tr.) dont je suppose qu'il s’agit de leurs cellules mères (GEIGY 
et ABoïM, 1944). 

L'espace qui sépare les ovarioles du tissu interstitiel est main- 
tenant très vaste. Cet espace apparaît, pour la première fois, 
rempli d’une masse éosinophile finement réticulée (s.t. ?) qui est 
très abondante surtout près des filaments terminaux et postérieurs. 
Dans cette masse il y a plusieurs noyaux grands et clairs. Chaque 
noyau est entouré d’une couche cytoplasmique mince et plus 
éosinophile que le reste de la masse considérée. Cette couche eyto- 
plasmique envoie des prolongements longs et minces qui s’anas- 
tomosent avec ceux des cellules semblables qui existent sur tout 
le contour de l’avoariole. Dans ce syncytium 1l y a des gouttes 
d’albumine de toutes grandeurs ; on y trouve également des 
espaces optiquement vides, ce qui fait penser à des gouttes lipoi- 
diques (g.). Ce syncytium se présente sous une forme continue tout 
le long et tout autour de chaque tube ovarique. 

La suite du développement est marquée par une croissance 
constante de la gonade. Les trachées se font toujours plus nom- 
breuses dans le tissu interstitiel, ainsi que les grandes -gouttes 
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d’albumine.En conséquence, 
les mailles du tissu inter- 
stitiel sont progressivement 
plus vastes, et ses petites 
cellules deviennent rares. 

l Les cellules périphéri- 
ques de la partie postérieure 
des chambres germinatives, 
grandissent  considérable- 
ment et se disposent en une 
couche épithéliale régulière. 
Ainsi, environ deux Jours et 
demi après le début de la 
nymphose,une grande partie 
des ovarioles présentent 
dans leur partie postérieure 
un petit groupe de grandes 
cellules germinales complè- 
tement entourées d’une as- 
sise épithéliale : c’est l’ébau- 
che du premier cyste germi- 
natif, avec son épithélium 
folliculaire, qui n’est pas 
encore séparée de la cham- 
bre germinative primordiale. 

Les filaments terminaux 
deviennent plus minces, 
plus longs et moins coniques, 
tandis que les filaments pos- 
térieurs deviennent plus 
courts; ceux-ci sont tou- 


Fire: 18. 
Coupe longitudinale partielle de 


l’ovaire d’une pupe normale 
âgée de 3 jours. 


a. — albumine; ca. — calice; C;,, — 127 et 2e cystes germinatifs; c.tr. — cel- 
lules mères des trachées; f.p. — filament postérieur; f. t. — filament termi- 
nal; m.p.0. — membrane péritonéale de l’ovaire; m.p.t. — id. des tubes 


ovariques; s.t. (?) — syncytium trophique (?); tr. — trachées. 
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Jours en contact avec le tissu de l’ébauche du calice qui est de 
plus en plus réduit. 

En même temps, le syncytium placé entre l’ovariole et le tissu 
interstitiel se réduit peu à peu. Il se transforme en une membrane 
mince à grands noyaux très écartés, qui s'applique contre l’ovariole. 
En tout cas, la masse réticulée de ce symcytium est encore assez 
abondante près des filaments, surtout du filament postérieur. 
C’est là qu'il y a encore quelques inclusions protéiques devenues 
moins fréquentes. 

Dans l’ovaire d’une pupe de trois Jours (fig. 18), une grande 
partie des ovarioles présente déjà une première chambre ovulaire 
(c,) bien séparée de la chambre germinative primordiale par un 
pédoncule de cellules aplaties. En même temps, le 2e cyste (c,) est 
déjà ébauché. 

Le syncytium (s.t.) est de plus en plus réduit à une membrane 
qui semble ne pas être continue; elle n’est reconnaissable presque 
uniquement que par ses rares noyaux grands et plats, placés 
contre l’ovariole et visibles surtout dans la région du pédoncule. 
Cependant, autour du filament postérieur, ce syncytium garde un 
peu l’aspect initial, mais 1l ne contient plus d’inclusions. 

Du tissu interstitiel, 1] ne reste que deux membranes minces 
identiques: l’une est formée par les cellules de la surface externe 
de la zone antérieure initiale; elle a grandi jusqu’à l’oviducte et 
représente la «membrane péritonéale de l’ovaire » (m.p.0.). L’autre 
est formée par les cellules de la face interne des culs-de-sac où 
se sont logées les ébauches des ovarioles ; elle entoure mainte- 
nant les tubes ovigères, comme les doigts d’un gant entourent les 
doigts de la main, et constituent leur «membrane péritonéale » 
(m.p.t.). Les cellules de ces membranes sont aplaties et très 
longues; en conséquence, leurs noyaux sont très écartés les uns 
des autres. 

Tout l’espace compris entre les membranes péritonéales est 
alors rempli de nombreuses trachées (tr.) accompagnées des 
srandes cellules mères (c.tr.); les intervalles entre les trachées 
enferment de grandes gouttes d’albumine. En conclusion, le tissu 
interstitiel de la prépupe se trouve done maintenant représenté 
par les enveloppes de l'ovaire et des ovarioles, et par les trachées. 

Dans l’ovaire de la pupe âgée de quatre jours, le 2e cyste à déjà, 
dans plusieurs tubes ovariques, un pédoncule qui le sépare de la 
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chambre germinative primordiale. À la base de celle-ci se trouve 
l’'ébauche du 3° cyste. 

Le syncytium n’est plus représenté que par quelques rares 
grands noyaux toujours situés près des pédoncules. 

Quelquefois le filament postérieur (f.p.), maintenant très court, 
est attaché au calice (ca.) au moyen d’un faisceau de cellules très 
minces et allongées (fig. 36); ces cellules ont de grands noyaux 
semblables à ceux du syncytium. Les ovarioles sont de plus en 
plus épais; l’espace qui les sépare de la membrane péritonéale est, 
donc, de plus en plus réduit. Il 
n’y a plus aucune inclusion d’al- 
bumine dans l’emplacement du 
tissu interstitiel: seules les tra- 
chées en occupent la plus grande 
partie. 

Les rapports entre la mem- 
brane péritonéale des tubes ovi- 
gères et l'extrémité des filaments 


terminaux se manifestent sous Fi. 19. 
deux aspects : Coupe longitudinale à travers l’ex- 
: ; : trémité antérieure d’un ovariole 
Parfois (fig. 36) c’est un fai- en contraction, d’une pupe âgée 
sceau de longues cellules sembla- de # jours. 


bles à celles de la membrane péri- ft. — filament terminal; m.p.t. — 

1 RU 4 . membrane péritonéale des tubes 
tonéale, qui fait la communication ovigères. 
entre cette membrane et l’extré- 
mité du filament terminal. D’autres fois (fig. 19), on ne voit pas 
ces cellules. La membrane péritonéale est directement en contact 
avec l'extrémité du filament terminal. Cette membrane est alors 
tout à fait phissée le long du filament. J’ai constaté l’existence de 
ces deux cas, côte à côte, dans le même ovaire. 

GE1GY (1931) a remarqué, au cours des autopsies, que les pointes 
des ovaires imaginaux sont contractiles. J’ai observé aussi le même 
phénomène. Il se peut que cette capacité de contraction appar- 
tienne au faisceau de cellules longues que j'ai signalé. Dans ce 
cas, la première image décrite serait celle d’un ovariole en repos, 
tandis que la seconde représenterait un autre ovariole en 
contraction. 
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IV. GONADES AGAMÉTIQUES 


1. AGAMÉTIE UNILATÉRALE ET AGAMÉTIE BILATÉRALE. 


Ainsi que GE1GY (1931) l’a constaté, selon l’état de développe- 
ment de l’œuf au moment de l’exposition de son pôle postérieur à 
la lumière ultra-violette, on peut obtenir l’agamétie soit des deux 
gonades de chaque sujet, soit d’une seule. GEIGY dit que l’irradia- 
tion au stade blastème germinal, c’est-à-dire avant la formation 
des cellules polaires, produit toujours une agamétie bilatérale. Par 
contre, l’irradiation au stade blastoderme, quand les cellules po- 
laires sont déjà formées, entraîne toujours une agamétie uni- 
latérale. 

Or, d’après mes expériences, Je peux dire que si la première 
proposition est tout à fait juste, la deuxième ne l’est qu’en partie. 

J’ai irradié des œufs qui venaient de compléter leur blasto- 
derme (environ 2 . !/, après la ponte), ce qui a été contrôlé 
soit par la fixation immédiate de quelques œufs 1irradiés, soit par 
l'examen «in vivo » de quelques témoins. Les embryons résultant 
portaient toujours une agamétie bilatérale. 

Il m'a fallu irradier des œufs qui avaient un blastoderme assez 
avancé, après le début du mouvement des cellules polaires vers la 
face dorsale de l'embryon (entre 2 h. */, et 3 h. !/, après la ponte) 
pour obtenir de l’agamétie unilatérale. 

L’étude histologique des embryons irradiés au stade de blasto- 
derme m'a révélé les faits suivants: 

Les œufs irradiés à l’âge de 2 h. !/, jusqu’à 2 h. 1}, après la 
ponte et fixés un quart d’heure après l’irradiation, n’ont encore 
aucun signe de déplacement des cellules polaires. Celles-e1 sont 
bien individualisées, mais, chez la plus grande partie des em- 
bryons, leurs noyaux sont pycnotiques. Ceci est le premier effet 
de l’action des rayons ultra-violets; il se produit également 
quand l’irradiation est faite au stade de blastème germinal. 

Il n’y a aucun doute que ces embryons présenteraient plus 
tard les deux gonades dépourvues de cellules polaires. J’ai d’ailleurs 
vérifié ce fait en étudiant des embryons irradiés dans les mêmes 
conditions et fixés quand les ébauches des gonades devaient être 
déjà formées. 
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Toutefois, chez quelques-uns de ces embryons, une fraction 
seulement de leurs cellules polaires — fraction variable selon les 
cas — a été lésée; il y a même des cas où aucune de ces cellules 
n’a été atteinte par les rayons. Ceux de ces embryons qui ont 
été fixés au moment du passage des cellules polaires vers le 
mésoderme, contiennent, à côté des débris des initiales sexuelles 
touchées par les rayons, des éléments polaires tout à fait normaux 
situés dans le vitellus et dans le mésoderme des deux côtés. Ces 


cpl cp. 


F1G. 20. 

Coupe sagittale schématique à travers un œuf placé dans une cavité d’irradia- 
tion (c.) et protégé partiellement par l’écran (e.); l'embryon se trouve au 
début de l’inclusion des cellules polaires dans l’ébauche du proctodéum 
(stade blastoderme avancé). Pendant l’irradiation seules les cellules polaires 
découvertes (c.p.l.) peuvent être pleinement touchées par les rayons directs 
(r.); celles (c.p.) qui sont sous l’écran ne reçoivent que quelques rayons 
obliques formant la pénombre (p.) et ne seront pas tuées. 

(Adaptée de GE1GYx.) 


embryons donneraient des imagos avec les deux gonades fertiles 
mais plus ou moins réduites. 

Mais ces derniers résultats sont aussi obtenus après irradiation 
des œufs au stade de blastème germinal. La destruction partielle 
des initiales sexuelles n’entraîne pas forcément la production d’une 
agamétie unilatérale: des sujets fertiles aux deux testicules ou aux 
deux ovaires variablement réduits, déjà observés par GEIGY, 
peuvent en résulter. 

Dans les deux cas mentionnés, l’exposition partielle de la région 
polaire provoque la destruction, partielle aussi, des cellules polaires. 

Tous les embryons irradiés après trois heures de développement, 
et fixés également au cours de la répartition des initiales sexuelles 
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sur les deux bandes mésodermiques, ont aussi quelques cellules 
polaires non lésées, mais celles-ci se trouvent situées dans une seule 
bande mésodermique, celle de droite ou celle de gauche. Il semble 
bien que des embryons donneraient alors des imagos identiques à 
ceux qui, pourvus d’une seule gonade fertile, ont été obtenus aussi 
bien par GEIGY que par moi-même. 

Je pense donc pouvoir expliquer la destruction partielle des 
cellules polaires, aboutissant à une agamétie unilatérale, de la 
manière suivante: 

Pendant l’exposition aux rayons ultra-violets, l’écran a toujours 
été réglé de manière à ce que, autant que possible, seule la région 
polaire reste découverte. Puisque au moment de l’exposition quel- 
ques cellules polaires ont déjà dépassé, dorsalement, Ia zone où 
elles ont pris naissance, celles-ci se trouvent sous l’écran, donc 
protégées contre les rayons (fig. 20); elles restent normales (c.p.), 
tandis que toutes les autres sont tuées (c.p.l.). 11 est facile de 
concevoir que, plus le déplacement des cellules polaires est avancé, 
plus grand est le nombre de celles qui échappent à l’action mor- 
telle des rayons et, par suite, plus grand sera le nombre de cellules 
polaires qui constitueront la seule gonade. 

Cette explication doit être aussi valable dans les observations 


de GEIGY, ce qui fait que la discordance entre mes résultats et ceux: 


de cet auteur, discordance signalée au début de ce chapitre, n’est 
qu’apparente. En fait, 1l s’agit seulement d’une différence technique. 
J'ai employé toujours des œufs d’âge connu à un quart d’heure 
près, et je n’en ai irradié à la fois qu’une douzaine. Ceci signifie que, 
étant donné la petite erreur d’âge et le petit délai de temps néces- 
saire à la mise en place des œufs (4 minutes au maximum), J'ai pu 
choisir le moment de l’irradiation avec toute la précision désirable. 
GEiGy utilisait des œufs dont l’âge était un peu moins précis 
(environ à une demi-heure près), et irradiait un nombre d’œufs tel 
qu'il fallait environ 20 minutes pour les disposer dans les cavités 
d'irradiation. Il commençait à recueillir les œufs et à les mettre en 
place pour les 1rradier seulement 2 h. 1/, à 2 h. {/, après la ponte, à 
l’âge, donc, où le blastoderme vient d’être complété. 

Si l’on tient compte, maintenant, à la fois du fait que GEIGY 
devait employer 20 minutes pour réaliser l’opération précédente, 
et d’autre part d’une plus grande amplitude de lerreur dans la 
détermination de l’âge, on arrive à la conclusion que les œufs 
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irradiés par cet auteur avaient, au moins, 3 heures de développement 
au moment de leur exposition. 

Cette explication met tout à fait d’accord les observations de 
Geicy et les nôtres. Par suite de la technique employée, cet auteur 
n’a pu établir la nécessité, pour obtenir une agamétie unilatérale, 
d’une irradiation des œufs au stade blastoderme avancé, quand les 
cellules polaires commencent à être déplacées dorsalement. 

Tout cela rend compte de manière satisfaisante de l’existence 
de cellules polaires normales après une irradiation dans les condi- 
tions considérées. Il reste cependant à expliquer pourquoi ces 
mêmes cellules polaires se placent dans le mésoderme d’un seul 
côté. 

A ce sujet, GEIGY a émis l'hypothèse suivante: les cellules 
polaires non tuées auraient subi, en tout cas, une certaine action 
des rayons ultra-violets sous forme d’une augmentation de leur 
viscosité cytoplasmique. Cette augmentation de viscosité entraine- 
rait un accollement de toutes les cellules polaires non lésées; celles-c1 
se dirigeraient en groupe vers le fond de la cavité proctodéale. Elles 
seraient alors obligées de traverser en bloc cette cavité, et ne pour- 
raient gagner le mésoderme que d’un seul côté où elles formeraient 
la-gonade fertile. 

Mais, ce sont des doses relativement faibles d’ultra-violets qui 
modifient la viscosité cytoplasmique (RuPPERT, 1924), c’est pour- 
quoi je suppose que ce ne sont pas les rayons directs, mais ceux qui 
produisent la pénombre (fig. 20, p.) atteignant la zone où se trou- 
vent les cellules polaires déjà déplacées, qui provoquent l’accolement 
de ces cellules. 

Ainsi modifiée, l'hypothèse de GEI1GY complète très bien mon 
explication de la viabilité partielle des cellules polaires des embryons 
irradiés au stade blastoderme avancé. 

Ces deux explications rendent parfaitement compte de tous les 
cas d’agamétie unilatérale constatés par GEIGY et que j'ai confirmés, 
dont les types extrêmes sont: d’un côté, une gonade fertile très 
réduite parce que très peu de cellules polaires se trouvaient encore 
dans la pénombre au moment de l’irradiation; de l’autre côté, une 
gonade hypertrophiée parce qu’un nombre de cellules polaires plus 
grand que celui qui lui est destiné normalement avait déjà passé 
dans la zone de pénombre. 

Cependant, une question se pose encore: les images histolo- 
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giques de la marche des cellules polaires après irradiation dans les 
conditions exposées soutiennent-elles l’hypothèse de l’accollement 
de GEIGY ? 

Dans la presque totalité des cas, J’ai pu constater que les 
cellules polaires non lésées étaient toujours bien séparées, soit dans 
linvagination proctodéale, soit dans le vitellus, ou encore dans une 
des bandes mésodermiques. Je n’ai trouvé qu’un seul cas dans 
lequel les cellules polaires semblent former un bloc. Il s'agissait 

d’un embryon fixé 01h48 

.pr après la ponte, c’est-à-dire au 

moment où commençait le pas- 

sage des cellules polaires à tra- 

ré vers le fond du proctodéum. 
Les cellules polaires normales 
cer relativement nombreuses, oc- 
Queen at le fond de la 
cavité proctodéale, mais elles 

étaient entassées, comme acco- 
lées, en un seul bloc (fig. 21). 

Je n’ai donc pas assez de 
faits qui permettent de dé- 


| montrer l'hypothèse de GEIGY; 
Cavité proctodéale d’un embryon âgé 


3 À + 
de 6 heures et irradié au stade repré- mails ceux qui peuvent l’infir- 
senté par la figure 20. Coupe sagit- mer ne me semblent pas sufi- 


tale demi-schématique. 860 X. 
. samment nombreux non plus. 


c.pr. 


Pc 24. 


c.p. = cellules polaires en bloc; c.pr. : 
— cellules du proctodéum; i.pr. — Il faudrait, en effet, avant 
Invagination proctodéale,. de pouvoir donner une expli- 


cation satisfaisante, reprendre 
ce problème dans une série de recherches spécialement destinées 
à ce but. 

Je dois maintenant faire remarquer que, pour provoquer laga- 
métie unilatérale, il faut irradier les embryons dans un stade 
blastoderme avancé, il est vrai, mais seulement lorsque les cellules 
polaires viennent se loger dans le petit enfoncement postérieur qui 
est l’ébauche de la future cavité proctodéale. L’impossibilité 
d’atteindre les cellules polaires quand les embryons sont âgés de 
plus de trois heures et demie au moment de l’irradiation — fait que 
J'ai constaté — justifie cette restriction. Ceci est d’ailleurs bien 
compréhensible car, à cet âge, les cellules polaires, toutes ou en 
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partie, ont déjà dépassé la zone de pénombre et elles ne sont donc 
même pas atteintes dans leur viscosité: 1l y a alors formation de 
deux gonades fertiles. 

La formation de l’ébauche de la gonade agamétique et son 
évolution au cours de la métamorphose ont tout à fait les mêmes 
caractéristiques qu'il s’agisse d’une agamétie unilatérale ou d’une 
agamétie bilatérale. J’ai cependant pratiqué à côté de l’agamétie 
bilatérale, l’agamétie unilatérale, parce que par suite de la présence 
dans le même individu d’une gonade fertile et d’une gonade agamé- 
tique, je me trouvais en mesure soit d'identifier la gonade anormale, 
soit de diagnostiquer celle-ci comme un ovaire ou comme un testicule. 
Ainsi je suis parvenu à déterminer à coup sûr tous les caractères 
des gonades dépourvues d’éléments sexuels au cours de l’ontogénèse 
et au cours de la métamorphose. Ceci m’a donné la possibilité de 
reconnaître immédiatement, chez les sujets bilatéralement agamé- 
tiques, les gonades embryonnaires, les ovaires et les testicules des 
larves et des pupes. 

D'ailleurs, les gonades normales des sujets unilatéralement 
agamétiques, constituent les témoins les plus valables pour la 
comparaison de la marche de l’évolution des deux types de glandes 
génitales, glandes normales et glandes sans cellules sexuelles. 


2. DÉVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE. 


GE1GY (1931) a déjà bien montré l’aspect des cellules polaires 
de l’œuf irradié au moment où celui-e1 vient d’achever son blasto- 
derme: leurs noyaux pycnotiques sont la première manifestation 
de l’action des rayons ultra-violets. J’ai vérifié également ces 
faits, mais je ne m’occuperai, par la suite, que de leurs conséquences. 

Chez les embryons irradiés (fig. 22), les cellules polaires lésées 
(c.p.l.) par les rayons se logent aussi dans l’ébauche de la cavité 
proctodéale (1.pr.) qui a un aspect entièrement normal. Elles seront 
entrainées par le déplacement de cette ébauche, comme celles des 
embryons normaux. 

Ces cellules polaires commencent à présenter des signes de 
désagrégation: on remarque, à côté de cellules polaires lésées, qui 
ont toujours leur grandeur et leur forme typiques, certains débris 
cytoplasmiques; ces débris sont de plus en plus nombreux au fur 
et à mesure que l’invagination proctodéale s’approche de sa posi- 
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tion la plus antérieure. On constate alors quelques noyaux pycno- 
tiques libérés du cytoplasme. 

Ainsi quand le proctodéum atteint son emplacement antéro- 
dorsal extrême, en même temps que la cavité proctodéale commence 
à pousser dans le vitellus vers l’arrière, c’est-à-dire cinq heures 


AE. SOUS 
AGE ele 


RS \,. 


re: 22. 


Tiers postérieur d’un embryon âgé de 4 heures, irradié au stade blastème 
germinal. Coupe sagittale demi-schématique. 650 X. 


C.p.l. — cellules polaires lésées; ect. — ectoderme:; end. — ébauche postérieure 
de lendoderme; j.pr. — invagination proctodéale; mes. — ébauche ven- 
trale du mésoderme: v. — vitellus. 


environ après la ponte, on voit, en général, toute cette cavité 
remplie (fig. 25), depuis l’ouverture jusqu’au fond, de débris cyto- 
plasmiques sphériques et de noyaux pycnotiques sans cytoplasme; 
les associations noyau-cytoplasme qui rappellent encore un peu 
l'aspect initial des cellules polaires irradiées, sont moins fréquentes. 
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Il y a, cependant, certains cas où l’invagination proctodéale 
est tout à fait dépourvue de ces vestiges de cellules polaires. Ils 
n’ont cependant pas disparu: on peut les retrouver soit formant 
une sorte de bouchon dans l’ouverture proctodéale, soit disséminés 
dorsalement entre le chorion et l’ectoderme. Pour des raisons qui 


i.pr c.pr 


A 


FIG 29. 


Cavité proctodéale d’un embryon âgé de 6 heures et demie, irradié au stade 
blastème germinal. Coupe sagittale. 1.000 X. 


Cp. — cellules polaires lésées; c.pr. — cellules du proctodéum; f. — fentes 
entre les cellules du proctodéum; f.d. — face dorsale; f.v. — face ventrale; 
1.pr. — invagination proctodéale; v. — vitellus. 


m'échappent, ils n’ont pas pu être entraînés par le mouvement de 
linvagination proctodéale. 

Après ce stade de développement, et au moment où, chez les 
embryons normaux, les cellules polaires commencent à traverser le 
fond du proctodéum, les débris ci-dessus décrits, qui arrivent au 
fond de l’invagination proctodéale, peuvent avoir les destinées 
suivantes : 

Dans un cas, les restes des cellules polaires lésées restent dans la 
cavité proctodéale pendant toute l’évolution de celle-ci. On les y 
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voit encore quand cette cavité se continue déjà par l'intestin moyen, 
et même après la poussée des ébauches des tubes de Malpighi. 
Peut-être sont-ils résorbés sur place, peut-être passent-ils dans 
l'intestin moyen et, se mélangeant au vitellus qui remplit cette 
partie intestinale, sont-ils résorbés avec lui ? Quoi qu'il en soit, 
après onze heures environ de développement, je n’ai plus constaté 
leur présence. 

Dans l’autre cas, les cellules polaires lésées peuvent avoir exacte- 
ment le même sort que les cellules polaires des embryons non 
irradiés. J’ai vérifié, en fait, très souvent (fig. 23), que certains 
restes de cellules polaires lésées (c.p.l.) passent par les fentes 
entre les cellules du proctodéum. Quelques-uns sont même déjà 
dans le vitellus; 1ls sont en train de gagner le mésoderme. Il est 
aussi possible, parfois, de retrouver çà et là plusieurs de ces débris 
déjà noyés dans les deux bandes mésodermiques latéro-dorsales. 
Dans ce cas, après neuf heures de développement, c’est-à-dire 
quand normalement les cellules polaires sont déjà toutes placées 
dans le mésoderme, on ne voit plus de débris de cellules lésées dans 
l'intestin. 

Il va sans dire que, entre ces deux cas extrêmes de rétention 
totale des débris cellulaires dans l’intestin, ou de migration, totale 
aussi, vers le mésoderme, il y a toute une série de cas intermédiaires. 
où le rapport entre les éléments restés dans l’invagination procto- 
déale et ceux passés dans le mésoderme est très variable. IL 
résulte des nombreuses observations que j'ai pu faire, qu'aucun 
de ces cas ne dépasse les autres en fréquence. 

Au cours de la période comprise entre le début du déplacement 
de l’ouverture proctodéale vers le pôle postérieur, et la formation 
des ébauches des gonades chez les embryons normaux, donc entre la 
10e et Ia 13€ heure du développement, j’ai vu les deux bandes méso- 
dermiques ou bien tout à fait dépourvues de cellules polaires 
normales ou lésées, ou bien pourvues d’un nombre variable de 
débris de celles-ci. Mais je n’ai jamais trouvé aucune image 
rappelant un rassemblement progressif des débris des cellules 
lésées, semblable à ce qu’on peut observer dans les embryons nor: 
maux du même âge. Et cependant l’analogie constatée, en général, 
des comportements des cellules polaires touchées par les rayons 
ultra-violets et des cellules polaires normales, permettait de s’at- 
tendre à ce rassemblement. Il n’est pas exclu, en tout eas, que! 
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cela ait lieu, la structure de certaines gonades agamétiques em- 
bryonnaires portant à le croire, ainsi que cela sera indiqué plus 
loin. Il est possible que cette lacune soit due seulement à la diffi- 
culté de distinguer tous les débris de cellules polaires entre les 
cellules mésodermiques; 1l ne faut pas oublier qu’à ce moment-là ces 
débris sont extrêmement petits, et que pour ainsi dire aucun ne 
présente une véritable structure cellulaire. Il est également pos- 
sible que le nombre de cas observés n’ait pas été suffisant. 

Vers la 14€ heure de développement j'ai trouvé, pour la pre- 
mière fois au cours de la période embryonnaire écoulée, au niveau 
du 10€ segment, une différenciation particulière de la région dor- 
sale du mésoderme des deux côtés. Ces nouvelles formations méso- 
dermiques sont toujours présentes, depuis cet âge, dans tous les 
embryons irradiés qui n’ont pas les gonades typiques des embryons 
normaux. Mais si quelques-uns de ces embryons sont pourvus 
d’un côté d’une gonade normale, l’autre côté seulement présente 
une des formations citées. 

J’ai étudié histologiquement un grand nombre de ces embryons 
qui ont été fixés avec des différences d’âge égales ou inférieures 
à 2 heures. Ainsi, J'ai pu m'’assurer de la présence constante de ces 
zones mésodermiques différenciées, toutes les fois que les gonades 
typiques manquent. J’ai constaté aussi la constance de leur struc- 
ture jusqu'à l’éclosion de la larve, structure que je vais décrire 
(fig. 24). 

Ces formations sont représentées par un parenchyme tellement 
compact que, pour la plus grande partie des cas, il est très difficile 
de trouver les limites des cellules. Ce parenchyme est limité par une 
enveloppe mince (tu.) de cellules dont les noyaux aplatis sont 
presque seuls visibles. C’est cette tunique qui confère à ces masses 
mésodermiques leur individualité. Mais cette individualité n’est 
pas acquise d'emblée. L’enveloppe commence à se former sur la 
face interne du mésoderme. Au fur et à mesure que les myoblastes 
se différencient, l'enveloppe se forme aussi du côté de ceux-ci. 
Un peu plus tard, elle finit par contourner les pôles des formations 
considérées qui, par suite, se trouvent tout à fait individualisées. 
Elles sont alors tantôt sphériques, tantôt ellipsoïdales et sont 
attachées, par leurs pôles céphalique et caudal, aux deux portions 
correspondantes des bandes mésodermiques. L’enveloppe de cellules 
aplaties se continue sur la surface des deux portions de ces bandes. 
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Ce parenchyme est de dimensions très réduites: 1l est à peine 
plus large que la bande mésodermique dont 1l semble n’être qu’un 
petit renflement; on ne le voit que sur 2 ou 3 coupes à 5 u. Et si 
lon considère que ses cellules ont la même grandeur et la même 
structure que les cellules des bandes mésodermiques, on comprendra 
qu'il faille une observation assez minutieuse pour reconnaitre ces 
formations. Souvent elles sont un peu plus claires que le mésoderme 
environnant, et c’est là encore un moyen de les identifier. 

Les cellules (c.mes.) sont petites et irrégulièrement arrondies; 
une couche cytoplasmique mince et un peu basophile entoure le 
noyau. Celui-ci est sphérique ou ellipsoïdal, clair, à chromatine 
finement granuleuse qui a, parfois, l’aspect d’un réticule; 1l con- 
tient encore un nucléole très irrégulier et basophile. 

Voyons maintenant comment l’on peut interpréter la présence 
de ces formations mésodermiques chez des embryons dont le 
plasma polaire a été exposé aux rayons ultra-violets. 

La comparaison de l’origine, de la situation et de la structure 
mésodermique de ces corps avec les ébauches des gonades que J'ai 
décrites chez les embryons normaux, m’a porté à la conclusion qu'il 
ne s’agit là que d’ébauches de gonades dans lesquelles les cellules 
polaires manquent, c’est-à-dire gonades agamétiques. 

Cette interprétation s'appuie sur les faits suivants: 


19 Les formations considérées n'existent des deux côtés de 
embryon que quand les deux gonades typiques manquent — 
agamétie bilatérale ; 


20 Quand une seule gonade typique existe, une seule de ces 
formations, aussi, se trouve de l’autre côté — agamétie unilatérale ; 


30 Leur situation latéro-dorsale, au niveau du 10€ segment, 
dans les deux bandes mésodermiques, est tout à fait celle des 
gonades embryonnaires typiques; 


49 Leur individualisation progressive, à partir de la 13° heure 
de développement, par une enveloppe de cellules aplaties (qui se: 
forme d’abord du côté de la cavité du corps, ensuite — quand les! 
myoblastes se différencient — du côté de l’hypoderme, et finale-4 
ment autour des pôles), ainsi que l’aspect des cellules de cette enve-! 
loppe (qui se prolonge aussi à la surface des deux portions de chaque 
bande mésodermique), sont autant d’analogies avec l’individua- 
hsation de l’ébauche de la gonade normale; | 
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5° Leurs cellules, par la grandeur, la taille, et tous les caractères 
du cytoplasme et du noyau cités tout à l’heure, sont également 
identiques aux petites cellules que J'ai toujours trouvées parmi les 
cellules polaires et à la périphérie de la gonade embryonnaire nor- 
male. (Voir fig. 6). 


Ces corps mésodermiques sont, en vérité, plus petits que n’im- 
porte quelle gonade embryonnaire typique, mais ce fait est dû pré- 
cisément à l’absence des plus grands éléments de celle-ci, à savoir 
les cellules polaires. D'ailleurs, de l’agamétie complète qui vient 
d’être décrite, jusqu’à la gonade normale, J'ai obtenu, dans les 


| Fi6. 24. — Coupe longitudinale d’une gonade agamétique d’un embryon âgé 
; de 1# heures. 1.200 X. 
F1G. 25. — Id. d’un embryon âgé de 18 heures. 1.200 X. 
| Fic. 26. — Coupe longitudinale d’une gonade partiellement agamétique d’un 
| embryon âgé de 18 heures. 1.200 X. 
| b.mes. — bande mésodermique; c.mes. — cellules mésodermiques; c.p. — cel- 
lule polaire normale; c.p.l. — cellules polaires lésées; tu. — tunique. 


| 
embryons irradiés, toute une série de gonades contenant des nom- 
| bres très variés de cellules polaires: des gonades avec une seule 
cellule polaire (fig. 26), ou bien avec 2, 3, 4 etc., nombres variables 
aussi dans les deux gonades du même individu. J’ai alors vérifié 
que la grandeur de ces gonades est d’autant plus proche de celle 
| de la gonade normale, que le nombre de leurs cellules polaires est 
plus grand. 

Mais ces formations purement mésodermiques ne se montrent 


| pas toujours avec la simplicité décrite, et les faits que j'ai observés 
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à ce sujet sont, eux aussi, des preuves de lexactitude de mon inter- 
prétation. 

En effet, dans un assez grand nombre de cas (fig. 25), j'ai pu 
constater la présence, parmi les cellules mésodermiques des corps 
en question, de débris cellulaires (c.p.l.) semblables à ceux dont 
j'ai suivi, dans les stades précédents, la marche vers le mésoderme: 
on peut même trouver quelques cellules fort lésées dont l’aspect 
est celui d’une cellule polaire. Quand les rayons ultra-violets n’ont 
pas atteint toutes les cellules polaires, on voit aussi (fig. 26), à côté 
de ces débris, une ou plusieurs cellules polaires normales (c.p.). 

Si les débris cellulaires sont très nombreux, même quand il 
n’y a aucune cellule polaire normale, les dimensions de la gonade 
agamétique sont remarquablement plus grandes que quand ils n’y 
sont pas. 

Ces débris cellulaires dont je viens de mentionner la présence 
dans les formations mésodermiques en question sont certainement 
les restes des cellules polaires lésées. C’est ce fait précisément qui 
m'a conduit à affirmer plus haut que, malgré l’absence d’images 
démonstratives, les cellules polaires détruites arrivant dans le 
mésoderme sont rassemblées comme les cellules polaires normales: 

Je suis donc en mesure d’affirmer que les corps considérés Jus- 
qu'à présent, sont bien la partie de chaque bande mésodermique 
destinée, dans les cas normaux, à recevoir et à engiober les cellules 
polaires pour former la gonade typique. Ils représentent, sans 
aucun doute, des gonades dépourvues des futures cellules germinales. 

En résumé: 

Après irradiation du plasma polaire, J'ai obtenu, d’une part,' 
des gonades agamétiques purement mésodermiques, d'autre part} 
des gonades également ot mais ayant un nombre variable | 
de débris de cellules polaires; j’ai encore obtenu d’autres gonades | 
partiellement agamétiques par suite du fait qu’elles renferment, en | 
outre, des débris de cellules polaires, un petit nombre de celles-ci non | 
lésées ; et, enfin, d’autres gonades sans aucun vestige de cellule polairek 
lésée, mais ayant un nombre variable de cellules polaires normales. 

Les faits présents rendent parfaitement compte de tous lesk 
tvpes de gonades trouvés chez les imagos par GEIGY, puis pa 
moi-même: petites gonades vides de cellules sexuelles et gonades 
fertiles, mais ayant subi une réduction de dimensions plus où moinfn 
accentuée. 
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3. DÉVELOPPEMENT LARVAIRE. 


Toutes les larves issues d’œufs irradiés, qui n’avaient pas encore 
atteint leur 24€ heure d’âge, avaient des gonades agamétiques tout 
à fait pareilles à celles que j’ai trouvées dans les embryons. Elles 


sont dépourvues de débris de cellules polaires. 


C’est seulement après le premier jour de la vie larvaire que J'ai 


Fic. 27. — Coupe longitudinale d’un ovaire agamétique d'une larve âgée 
d'un'jour. 1.200" X<. 
F1G. 28. — Coupe longitudinale d’un testicule agamétique d’une larve âgée 
d’un jour. 1.200 X. 
C.a. — cellules apicales; c.c. — cellules des canaux; c.g. — corps gras; c.i. — 
cellules interstitielles; tu. — tunique; tu.e. — tunique externe. 


remarqué un début d'évolution, voire de différenciation sexuelle, 


. de ces gonades. 


J’ai alors observé deux types tout à fait distincts de gonades 
agamétiques : 
Les unes (fig. 27) sont tantôt globuleuses, tantôt allongées. 


| Leurs cellules, bien serrées les unes contre les autres, sont 


toutes semblables: petites, à limites peu précises, et à cytoplasme 
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basophile très réduit de sorte que l’espace cellulaire est occupé 
presque exclusivement par le noyau; celui-ci, clair, à chromatine 
finement granuleuse et à nucléole petit et irrégulier, peut se présen- 
ter sous trois aspects différents: irrégulièrement arrondi, anguleux 
ou ovale. Ce tissu est entouré par une enveloppe très mince (tu.) 
formée par les prolongements de quelques cellules aplaties; elle 
se continue antérieurement et postérieurement entre les cellules 
adipeuses. 

La ressemblance de ces formations avec la gonade agamétique 
embryonnaire, en ce qui concerne la structure et la grandeur des 
cellules aussi bien que de la gonade elle-même, est remarquable; 
on croirait même que la gonade agamétique de la larve âgée d’un 
jour n’a subi aucune évolution. 

Les gonades de l’autre type (fig. 28) sont toujours allongées 
et un peu plus grandes que les gonades agamétiques embryonnaires. 
Elles sont égslement entourées d’une mince enveloppe (tu.e.) 
formée de plusieurs cellules aplaties; cette enveloppe se continue 
entre les cellules adipeuses. Le parenchyme est moins serré que 
celui du premier type. On peut y voir trois sortes de cellules qui 
constituent des zones plus ou moins distinctes: juste dans le pôle 
antérieur, on remarque la présence d’un amas bien délimité (c.a.), 
à peu près sphérique, plus clair que tout le reste de la gonade; ses 
cellules, bien serrées les unes contre les autres, sont pauvres en 
cytoplasme, et ont un noyau à chromatine finement granuleuse, sans 
nucléole. Plus en arrière, contre cet amas, se trouvent quelques 
cellules plus grandes (c.1.), irrégulièrement polyédriques, pourvues 
en général de quelques prolongements courts; le cytoplasme est 
basophile, et le noyau est clair avec un nucléole irrégulier. Sans qu'il 
y ait une délimitation précise, toute la moitié postérieure de la 


gonade est formée de grandes cellules (c.c.) à disposition lâche, 


d’ailleurs comme les précédentes, et de section triangulaire dont! 


l'angle le plus aigu se prolonge longuement entre les cellules voisines; 
ces cellules, beaucoup plus grandes que toutes les autres, ont aussi 
un cytoplasme très hématoxylinophile, et un grand noyau clair 
avec un nucléole irrégulier. 


tion qui vient d’être faite permet de formuler, je dois ajouter que 
ces deux types de gonades ont été observés soit dans les larves, 
agamétiques bilatérales, soit dans les agamétiques unilatérales. Or,, 


| 


| 
| 
| 
| 


Avant d'entrer dans la série de considérations que la descripe | 


| 
| 


| 
| 
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dans le premier cas, les deux gonades de chaque sujet ont une seule 
des deux structures décrites, et, dans le second cas, la gonade du 
premier type coexiste toujours avec un ovaire normal, tandis que 
la gonade du second type coexiste toujours avec un testicule normal. 

Reprenons maintenant la description et les figures des deux 
gonades normales, mâle et femelle, d’une larve âgée d’un jour, en 
nous abstenant de considérer leurs cellules germinales; comparons- 
les avec la description et les figures des deux types de gonades 
agamétiques en question. On ne peut pas ne pas être frappé par 
l'identité des types cellulaires de ces deux gonades avec ceux de 
lovaire normal d’une part, et ceux du testicule normal d’autre 
part. 

En effet, toutes les cellules qui remplissent la gonade agamé- 
tique décrite en premier lieu sont pareilles à celles qui, dans l’ovaire 
normal, se trouvent soit alignées à la périphérie, soit dispersées ça 
et là parmi les cellules sexuelles (voir fig. 9). Il est évident que, en 
ce qui concerne la régularité de forme et de disposition, les cellules 
de la périphérie de l’ovaire normal ne peuvent pas être tout à fait 
identifiées avec celles de la gonade agamétique; mais il ne faut pas 
oublier que, dans celle-ci, à cause de l’absence des éléments sexuels, 
les rapports entre les cellules ne peuvent pas être les mêmes que 
dans la gonade normale; la grandeur, la structure et tout l’aspect 
de toutes ces cellules sont d’ailleurs bien les mêmes. 

En ce qui concerne la gonade de l’autre type, on peut identifier 
toutes ses catégories. cellulaires avec celles du testicule normal 
(voir fig. 7). Ainsi, les cellules qui constituent le petit amas du pôle 
antérieur de la gonade agamétique, par leur petitesse, par leur si- 
tuation, et par leurs noyaux, peuvent être identifiées avec les cellules 
apicales du testicule normal. Les cellules irrégulièrement polyédriques 
qui suivent les cellules apicales, représentent, sans doute, les cellules 
interstitielles du testicule normal; la forme, la grandeur et le 
noyau sont facilement comparables. Je vois finalement, dans les 
autres cellules de la gonade agamétique — les plus grandes, trian- 
gulaires, et allongées — les cellules des canaux du testicule normai. 

On remarque aussi dans ce cas que les types cellulaires de la 
gonade agamétique ont une forme et une disposition un peu diffé- 
rentes de celles des mêmes celiules du testicule normal, mais ceci 
est aussi une conséquence directe du changement de rapports 
intercellulaires que l'absence de la lignée germinale doit fatalement 
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entrainer. L’énorme différence de dimensions entre ces gonades 
agamétiques et les normales correspondantes est due également à 
l'absence des cellules germinales. 

Après ces comparaisons morphologiques, je suis en mesure 
d'affirmer que, chez les larves âgées de 24 heures issues d’embryons 
exposés aux rayons ultra-violets, 1l y a une différenciation sexuelle 
des gonades purement mésodermiques. Ceci est confirmée par la 
constatation, déjà signalée, de la coexistence, chez les sujets unila- 
téralement agamétiques, d’un de ces types de gonades sans cellules 
serminales soit avec un ovaire soit avec un testicule normal. 

Il me sera donc possible, par la suite, de décrire séparément le 
testicule et l’ovaire agamétiques. 


a) Testicule. 


Ce n’est qu’au cours du 4€ jour de la vie larvaire que le testicule 
agamétique qui vient d’être décrit précise sa structure; celle-ci 
est, à présent, typiquement celle d’un testicule normal sans les 
cellules germinales (fig. 29). 

C’est ainsi que l’amas des cellules apicales (c.a.) est toujours 
placé au pôle céphalique, sans qu’il ait subi aucune modification. 
Les cellules interstitielles (c.1.) sont maintenant très nombreuses: 
elles forment une zone plus claire à cause de leur cytoplasme réti- 
culé. Les cellules des canaux (c.c.) occupent la moitié postérieure 
de la gonade: elles sont de section parfaitement triangulaire: leurs 
bases sont placées contre la tunique interne, et leurs pointes sont 
dirigées vers le centre du testicule. 

On peut rapprocher cette évolution des cellules des canaux de 
celle subie par les mêmes cellules dans le testicule normal du même 
âge. Ce n’est que la disposition de l’ensemble de ces cellules qui est 
différente, mais 1l faut bien se rappeler que les corrélations entre 
elles et les autres éléments testiculaires sont altérées par le manque 
de cellules sexuelles. 

A cet âge, le testicule agamétique est un peu plus grand que 
celui de la larve jeune, mais il est toujours incomparablement plus 
petit que le testicule normal; il est à peine aussi grand que le seul 
groupe des cellules des canaux de celui-ci. Ce fait me porte à penser, 
étant donné l’analogie parfaite de forme et de grandeur des 
cellules des testicules normal et agamétique, que le nombre des 
cellules de ce dernier est plus petit que dans la gonade normale. 
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Par suite de cette grande réduction des dimensions, tout le 
testicule est entouré par les cellules adipeuses (e.g.). D'autre part, 
le nombre des cellules de la tunique externe (tu.e.) est apparemment 
beaucoup plus grand que dans le testicule normal. En fait, celles-ci 
sont simplement beaucoup plus rapprochées; c’est là une autre 
conséquence de la réduction de grandeur. 


tue. 
ee 
* Fig 
Fire. 29. — Coupe longitudinale d’un testicule agamétique d’une larve âgée 
de 4 jours. 1.200 X. 
Fic. 30. — Coupe longitudinale d’un ovaire agamétique d’une larve âgée 
de #jours. 1200 X. 
ca — cellules apicales; c.c. — cellules des canaux; c.g. — corps gras; c.i. — 
cellules interstitielles; e.t.1. — ébauche du tissu interstitiel (zone anté- 
rieure); tu. — tunique; tu.e. — tunique externe; t.o. — tissu des ovarioles 


(zone postérieure). 


Jusqu'à la nymphose, on ne remarque aucune modification 
appréciable de cette structure. 


b) Ovaire. 


C’est aussi au cours du 4 jour de vie larvaire que l’ovaire 
agamétique décrit plus haut manifeste une évolution parallèle à 
celle de l’ovaire normal; ce parallélisme est encore plus frappant 
quand on examine des larves qui ont un ovaire fertile. 
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L’ovaire agamétique (fig. 30) est toujours plus petit que l'ovaire 
normal, mais il est déjà plus grand que celui de la larve âgée d’un 
Jour. 

Au contraire de ce qui se produit avec l’ovaire normal, l'ovaire 
agamétique est entièrement couvert par les cellules des corps gras 
(c.g.); ceci est une conséquence de la réduction de ses dimensions. 
On y distingue les cellules adipeuses qui forment la tunique de la 
gonade (tu.). 

A ce moment, le tissu de l’ovaire agamétique est également 
divisé en deux zones bien délimitées et bien distinctes: La moitié 
antérieure (e.t.1.) est formée par des cellules aplaties ou triangu- 
laires, à cytoplasme remarquablement basophile; les noyaux sont 
clairs et ont un petit nucléole irrégulier plus ou moins basophile. 
Les cellules de cette zone sont tout à fait pareilles à celles qui 
remplissent la même région de l’ovaire normal du même âge; elles 
prennent une disposition en secteurs qui rappelle parfaitement les 
colonnes de la zone correspondante de l’ovaire typique. On est, 
donc, en présence de l’ébauche du tissu interstitiel. 

L'autre moitié (t.0.) est plus claire. Les cellules sont petites 
et plus ou moins sphériques ou polyédriques; les noyaux sont 
clairs et ont un nuecléole petit et basophile. Toutes ces cellules sont 
identiques à celles qui se trouvent dans la zone postérieure de 
l'ovaire normal, à la périphérie et parmi les ovogonies. Il s’agit 
donc du tissu des ovarioles. 

Le reste de la vie larvaire n’est marqué par aucun changement 
de la structure décrite. 


4. DÉVELOPPEMENT NYMPHAL. 
a) Testicule. 


Passé les 12 premières heures de la nymphose, le testicule aga- 
métique (fig. 31) est légèrement plus long que celui de la larve 
adulte; il a aussi un début de courbure. Bien que le plan général 
de la structure larvaire soit conservé, il subit une petite évolution. 

Les cellules apicales (c.a.) sont un peu plus petites, mais plus 
nombreuses; toutefois, leur structure et les dimensions de lPamas 
restent les mêmes. Les cellules interstitielles (c.1.) sont aussi plus 
nombreuses et encore plus claires que chez la larve du dernier 
stade: presque toutes ont une vacuole plus ou moins grande. Tout 
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l’ensemble des cellules des canaux (c.c.) est parfaitement délimité 
et sa section est de forme elliptique; ces cellules sont plus grandes 
et plus nombreuses qu’au stade antérieur. La zone de confluence 
des pointes des cellules des canaux est colorée, mais elle est bien 
plus claire que les cellules elles-mêmes; 11 semble qu'il y a là une 
lumière virtuelle. 

J’ai été frappé par la ressemblance existant entre cette évolution 
des cellules des canaux dans le 
testicule agamétique, et celle des 
mêmes cellules du testicule nor- 
mal du même âge. 

Cet aspect est conservé Jus- 
qu’à la fusion du testicule avec 
le spermiducte pair. Cette fusion 
se fait, comme chez les sujets 
normaux, environ 36 heures après 
le début de la pupaison. 

Aussitôt après, l’amas des cel- 
lules des canaux n’a plus la dispo- 
sition qui vient d’être décrite: il 
est percé d’une lumière étroite: 
le bout caudal de cette lumière 
est en communication avec celle 
du spermiducte pair, et le bout cé- 
phalique est fermé par les cellules 
interstitielles. Celles-ci, vacuoli- 


sées, forment un groupe assez 1m- HRG Pat 
portant entre les cellules apicales Coupe longitudinale d’un testi- 
] les d ji | cule agamétique d’une pupe 
et les cellules des canaux. Les cel- âgée d’un jour. 1.200 X. 
lules des canaux commencent à se c.a. — cellules apicales; cc. — 
disposer de manière à former un cellules des canaux; c.i. — 
D. É cellules interstitielles; tu.e. — 
épithélium interne de cellules tunique externe. 


hautes mais dont la structure 
est la même que précédemment. Les cellules apicales constituent 
un amas toujours bien délimité. 

La gonade grandit légèrement. 

La tunique externe, à plusieurs cellules plates très proches, 
se continue le long de tout le spermiducte pair. 

La tunique interne est maintenant constituée par un épithélium 
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de petites cellules plates, lequel se continue, dans le spermiducte, 
par l’épithélium correspondant de celui-c1; ce dernier est, cepen- 
dant, moins plat que le premier, et cette différence s’accentuera 


toujours davantage. 


Fic. "92: 
Coupe sagittale d’un testicule agamétique en communication avec le spermi- 
ducte pair, chez une pupe âgée de 2 jours. 1.200 X. 


c.a. — cellules apicales; c.c. — cellules des canaux; c.i. — cellules intersti- 
tielles; spd.p. — spermiducte pair; tu.e. — tunique externe; tu.i. — 
tunique interne; v.s. — vesicule séminale. 


Au cours du 3€ jour de la nymphose ces caractéristiques ne font 
que se préciser. 

Le testicule (fig. 32) devient de plus en plus long et plus courbé. 
Sa lumière est encore étroite, mais plus longue. 


mo 
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L’épithélium haut, constitué par 
les cellules des canaux (c.c.), s’est 
développé; cette portion du testi- 
cule a l’aspect d’un prolongement 
du spermiducte pair (spd.p.). Ïl est 
ici encore plus difficile que dans les 
gonades normales de marquer la li- 
mite entre le testicule et le conduit 
génital, tant est ressemblante la 
structure de ces deux parties. 

Les cellules interstitielles (c.1.) 
se sont énormément multipliées: 
elles forment un gros groupe entre 
le bout de la lumière testiculaire 
(limite céphalique probable des cel- 
lules des canaux) et les cellules api- 
cales; presque seuls les noyaux très 
serrés sont visibles dans ce groupe 
de cellules interstitielles. 

Les cellules apicales (c.a.) sont 
maintenant très grandes et peu 
nombreuses. 

Ce testicule continue à grandir 
jusqu’à la fin de-la vie nymphale, 
mais il reste, quand même, consi- 
dérablement plus petit que le tes- 
ticule normal. 

Le testicule agamétique d’une 
pupe presque à son terme (5€ Jour) 
a la structure suivante (fig. 33): 

La partie moyenne est renflée; à 


PIC. 33. 


Coupe sagittale d’un testicule agamétique 
et son spermiducte, d’une pupe âgée 
de 4 jours. 680 X. 


c.a. — cellules apicales; c.c. — cellules des 
canaux; C.n. (?) — cellules nourricières 
(?); spd.p. — spermiducte pair; tu.e. — 
tunique externe; tu.i. — tunique interne; 
V.s. — vesicule séminale. 


et) 


Ua 


Spdp 
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ce niveau, la lumière est aussi plus large que dans le reste de la 
gonade. En avant et en arrière de ce renflement, le tube testicu- 
laire se rétrécit graduellement; la partie céphalique forme un petit 
cul-de-sac, et la partie caudale forme un long canal étroit qui est 
continué par le spermiducte pair. 

La pointe craniale est entièrement occupée par les cellules 
apicales (c.a.) qui sont, de nouveau, plus petites mais aussi plus 
nombreuses qu’au stade précédent. 

La paroi testiculaire est formée par trois assises cellulaires: 

La plus externe (tu.e.) revêt tout le testicule et le conduit 
génital pair. Elle est très épaisse et contient de grands noyaux à 
nucléole acidophile, plats et très nombreux; le cytoplasme est clair 
et rempli de toutes petites granulations (pigment). On ne voit pas 
les limites des cellules. À leur forme, leur structure et leur gran- 
deur, on reconnait les noyaux comme ceux que j'ai toujours vus 
dans la tunique externe du testicule agamétique et normal. Cette 
assise syncytiale est bien la tunique externe de la gonade mâle. 
Elle est beaucoup plus épaisse que dans le testicule normal parce 
que, ainsi que GEIGY (1931) l’a déjà remarqué, elle doit couvrir 
une surface incomparablement plus petite. Pour la même raison, 
ses noyaux sont beaucoup plus rapprochés, ce qui donne l’impres- 
sion que leur nombre est plus grand. Cette hypertrophie apparente 
de la tunique externe entraîne une accumulation de pigment dans 
une surface beaucoup plus réduite; c’est pourquoi les testicules 
agamétiques imaginaux sont d’un Jaune beaucoup plus foncé que 
les testicules normaux (GE1GY, 1931). 

L’assise médiane (tu.1.) double toute la tunique externe. Elle 
est mince et contient de nombreux petits noyaux plats à nucléole 
basophile. Ces noyaux sont séparés par des ponts de cytoplasme 
basophile étranglés au milieu; ces étranglements doivent marquer 
les limites entre les cellules. Cette assise est continuée par lépi- 
thélium correspondant du spermiducte pair. Il s’agit de la tunique 
interne dont J'ai parlé à propos du testicule normal. [ci sa nature 
cellulaire est hors de doute, et il n’y a plus lieu de la considérer 
comme une membrane anhiste. Dans le cas présent, cette tunique : 
est aussi beaucoup plus épaisse que dans les cas normaux, ce qui 
permet de constater sa cellularisation. 

La troisième assise double intérieurement tout le testicule, | 
passant sous le groupe des cellules apicales. Elle délimite la lumière 
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testiculaire. Dans cette assise j'ai observé deux types de cellules bien 
distincts; chacun d’eux occupe une partie de la paroi de lagonade, 
mais leur ligne de dérmarcation est impossible à déterminer à coup 
sûr. La partie la plus caudale (c.c.), celle qui fait suite au conduit 
pair, est formée de cellules hautes et étroites, très serrées ; leur cyto- 
plasme est basophile, et elles ont un grand noyau, elliptique ou 
ovale, à chromatine finement granuleuse, qui contient un petit 
nucléole basophile. Ces cellules sont très semblables à celles qui 
forment l’épithélium interne du spermiducte pair, mais à leur 
situation et à leurs dimensions légèrement plus grandes on les 
reconnaît comme les cellules des canaux. Elles sont reconnaissables 
dans tout le quart postérieur de la gonade. Cette partie testiculaire 
a, en conséquence, tout l’aspect d’une prolongation du conduit 
génital dans le testicule. Les autres cellules qui forment tout le 
reste de l’assise interne, sont irrégulièrement polyédriques et sont 
isodiamétriques ou presque (c. n. ?); elles sont beaucoup plus 
grandes que les cellules des canaux. Leur cytoplasme est abondant 
et basophile; le novau est grand, sphérique et clair; la chromatine 
est peu abondante et très finement granuleuse; le nucléole est très 
grand aussi, sphérique ou en forme de croissant, et nettement aci- 
dophile. Dans le deuxième quart postérieur du tube testiculaire, les 
deux catégories de cellules de cette assise se transforment graduelle- 
ment; chacune prend des caractéristiques intermédiaires et finit 
par se confondre avec l’autre. 

Mais d’où viennent ces énormes cellules que l’on trouve pour 
la première fois au cours de l’évolution du testicule agamétique, 
et qui semblent ne pas avoir de pendant dans le testicule normal ? 

Dans le stade antérieur, J'ai montré que les cellules intersti- 
telles étaient plus grandes et plus nombreuses qu'auparavant, et 
formaient un bloc très serré entre les cellules apicales et lépithé- 
hum des cellules des canaux. Or, je pense que ces cellules ont subi 
une importante évolution structurale et ont pris, par suite de 
Pabsence des cellules sexuelles, une disposition épithéliale particu- 
hère aux testicules agamétiques. Je reviendrai plus loin sur leur 
signification possible. 

L'imago éclot avec des testicules agamétiques identiques à 
ceux dont je viens de terminer la description. GE1GY (1931) a décrit 
des testicules pareils trouvés dans des mâles âgés de plusieurs jours. 
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b) Ovaire. 


C’est à peine si l’on peut distinguer chez la pupe jeune un 
ovaire agamétique d’un ovaire normal; la différence de grandeur est 
très petite au cours du premier Jour de nymphose, et l'identité de 
struct 1re est presque parfaite. 

En effet, on remarque à ce moment dans l’ovaire agamétique 
tous les caractères structuraux de l’ovaire normal (fig. 34). Les 
ébauches des tubes ovigères sont constituées, chez la prépupe, par 
le filament terminal (f.t.) à grandes cellules plates, et, plus tard, 
aussi par l’ébauche de Ia chambre germinative primordiale (c.g.p.). 
Celle-c1 s’allonge progressivement et se termine toujours indistinc- 
tement dans le parenchyme (t.0.) qui remplit toute la partie posté- 
rieure de l’ovaire. On voit aussi, entre les tubes ovariques, les 
lames du tissu interstitiel (t.1.) issues du parenchyme antérieur, 
et poussant dans la direction postérieure en même temps que ces 
tubes-là. Le tissu interstitiel est aussi, d’abord, compact, formé 
de cellules plus ou moins aplaties; puis 1l devient peu à peu réticulé. 

Mais 11 suffit de regarder attentivement la chambre germi- 
native primordiale pour conclure qu’on se trouve en présence 
d’une gonade agamétique. On n’y voit en effet que de petites cellules 
irrégulièrement sphériques, à cytoplasme basophile peu abondant, 
et noyau à nucléole petit et sidérophile. Ce sont les cellules qui, 
dans l’ovaire normal, se trouvent à la périphérie de la chambre 
germinative, et qui forment tout le tissu des ovarioles. [l n’y a 
aucune cellule germinale dans cette chambre ou dans le tissu 
postérieur. 

L’ovaire agamétique qui vient d’être décrit, subit la même évo- 
lution que l’ovaire normal. 

Les tubes ovigères grandissent et forment un filament posté- 
rieur en même temps que le tissu postérieur se réunit et se prépare 
à former le calice. L’espace entre les ovarioles et le tissu interstitiel 
se remplit d’une masse éosinophile réticulée; à côté de vacuoles 
(graisse), elle contient des gouttelettes et de grandes gouttes d’albu- 
mine. Il y a aussi plusieurs noyaux grands et elliptiques dans cette 
masse. Force nous est de conclure qu’on se trouve en présence du 
même syncytium que celui qui entoure les ovarioles normaux. 

Le tissu interstitiel devient de plus en plus réticulé. Ses cellules 
périphériques finissent par former aussi les membranes périto- 
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néales de l’ovaire et des tubes ovigères. La première est identique 
à celle de l'ovaire normal; cependant, ses noyaux sont plus rap- 
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Fic. 34. — Coupe longitudinale partielle d’un ovaire agamétique d’une pupe 


âgée d’un jour. 1.200 X. 


Fic. 35. — Id. d’une pupe âgée de 3 jours. 


PAOOX 


| “a: — albumine; ca. — calice; c.g.p. — chambre germinative primordiale: 
| f.p. — filament postérieur; f.t. — filamént terminal; g. — graisse; m.p.0. 
— membrane réritonéale de l’ovaire; m.p.t. — id. des tubes ovariques; 
S.t. (?) — syncytium trophique (?); tr. — trachées; t.i. — tissu interstitiel 
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(antérieur); t.0. — tissu des ovarioles (postérieur). 


prochés. Ce dernier fait doit être une conséquence directe de la 
réduction des dimensions de l’ovaire agamétique. Par contre, la 


Pa SUISSE DE ZOo1., T. 52, 1945. 


9 


118 A. N. ABOÏM 


membrane péritonéale des tubes ovariques est assez différente 
de la même membrane dans l’ovaire normal. Ses cellules ne sont 
pas aplaties, à prolongements minces; elles sont de section rectan- 
gulaire, et les noyaux sont très proches les uns des autres. Cette 
membrane présente, alors, un aspect épithélal. 

Les mailles du tissu interstitiel sont occupées par des trachées 
et leurs cellules mères, et aussi par des inclusions d’albumine assez 
volumineuses. 

Douze heures plus tard, le syncytium qui remplit l’espace de 
Povariole régresse; 1l se transforme aussi en une membrane mince, 
sauf près du filament postérieur où son aspect initial est conservé. 

Si cette évolution est tout à fait parallèle et identique à celle 
de l’ovaire normal, 1l n’est pas moins vrai que la gonade agamétique 
de la pupe de 3 jours (fig. 35) présente d'importantes différences 
avec la gorade normale. C’est ainsi que, en dehors même de la 
différence des dimensions — considérablement plus petites chez la 
gonade agamétique —, J'ai pu constater les différences suivantes: 

Les ovarioles n’ont encore que la chambre germinative primor- 
diale (c.g.p.), tandis que le tube ovigère normal a déjà son pre- 
mier cyste individualisé. Jusqu'à maintenant, cette chambre germi- 
native n’a fait que grandir et ses cellules ont seulement pris une 
autre forme et disposition: d’irrégulièrement polyédriques et sphé- 
riques et pauvres en cytoplasme qu’elles étaient, elles sont deve- 
nues aplaties, et leur cytoplasme plus abondant; leurs grands 
axes sont placés perpendiculairement à celui de l’ovariole, et leurs 
pointes sont situées entre celles des deux cellules opposées. 

Le syncytium (s.t.) très développé près du filament posté- 
rieur, contient encore un assez grand nombre de vacuoles et de 
gouttes d’albumine. Le long du reste de l’ovariole, ce syneytium 
n’est qu’une mince membrane, pas toujours bien discernable, où 
se trouvent quelques grands noyaux elliptiques. 

Le tissu interstitiel initial est déjà complètement remplacé par 
les nombreuses trachées (tr.) accompagnées de leurs grandes 
cellules mères (c.tr.), et par les grandes gouttes d’albumine (a.). 
Trachées et inclusions protéiques sont tellement compactes qu’elles 
semblent beaucoup plus abondantes que dans l’ovaire normal. 
Je crois cependant que l’aspect plus serré de ces formations est dû 
plutôt qu’à leur plus grande abondance, à l’importante réduction 
de l’espace où elles sont contenues. 
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Un jour plus tard, soit peu 
avant l’éclosion de l’imago, 
l'ovaire agamétique (fig. 36) 
est un petit peu plus grand, 
mais sa structure est à peu 
près la même. 

L’ovariole est en effet tou- 
jours formé par la seule cham- 
bre germinative primordiale 
(c.g.p.) qui conserve laspect 
du stade antérieur. Seul le fi- 
lament postérieur (f.p.) est plus 
mince et plus court. Il peut 
se terminer à une distance va- 
riable du calice (ca.), soit très 
petite, soit très grande: dans 
ce dernier cas, 1l s’attache au 
calice par le faisceau de cellules 
longues et minces à grands 
noyaux, déjà remarquées dans 
les ovarioles des pupes du même 
âge (fig. 36). 

Lesyncytium(s.t.) est beau- 
coup plus réduit, même près 
du filament postérieur. Il ne 
contient que quelques noyaux, 
d’ailleurs plus nombreux que 
dans le cas normal: ses min- 
ces expansions cytoplasmiques 
sont en général placées contre 
l’'ovariole. 

L'espace compris entre 
lovariole et sa membrane 
péritonéale est plus étroit, mais 
cette membrane (m.p.t.) qui 
conserve son aspect épithélal, 
est toujours bien séparée de 
l'ovariole au long des filaments. 

Entre les membranes péri- 
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Ovariole d’un ovaire agamétique de 
pupe âgée de 4 jours. Coupe longitu- 
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ca. — calice; c.g.p. — chambre germi- 
native primordiale; f.p. = filament 
postérieur; f.t. — filament terminal; 
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tubes ovigères; s.t. (?) — syncytium 
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tonéales des ovarioles 1l existe encore des trachées et seulement 
quelques inclusions d’albumine; je rappelle à ce propos que ces 
dernières n’existent plus dans l’ovaire normal de cet âge. 

La membrane péritonéale de l’ovaire se rattache à l’extrémité 
libre du filament terminal, par les deux procédés signalés dans 
l'ovaire normal. 

La structure décrite est précisément celle que présentent les 
ovaires agamétiques des imagos âgées de 2 ou 3 jours; seules les 
inclusions d’albumine y font complètement défaut. 

Le nombre des tubes ovariques dans tous les ovaires agemé- 
tiques que j'ai obtenus, depuis la prépupe jusqu’à la pupe vieille, 
est compris entre 6 et 16. Cependant, les nombres les plus fréquents 
sont ceux qui sont supérieurs à 10. 

Chez les sujets bilatéralement agamétiques, la différence entre 
les deux gonades est, parfois, de 1 ou 2 ovarioles, parfois elle est 
de 4 ou 5. Chez les sujets unilatéralement agamétiques, l’ovaire 
anormal présente toujours 2 à 8 tubes ovigères de moins que 
l'ovaire normal. 

Un fait qui semble remarquable est que les nombres des tubes 
ovigères dans les ovaires agamétiques sont inférieurs aux nombres 
que j'ai trouvés dans les ovaires des sujets normaux (16-21). 


V... DISCUSSION 


1. DÉVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE. 


a) Mouvements des cellules polaires. 


Le mouvement des cellules polaires depuis ie pôle postérieur 
de lombryon jeune jusqu’au fond de la cavité proctodéale défi- 
nitivement constituée, a été interprété, par la plus grande partie 
des auteurs, comme la conséquence directe d’une «migration » de 
ces cellules. À notre connaissance seuls RITTER (1890), Noacxk 
(1901), GEicy (1931), PouLson (1937), HueTTNER (1940), et 
RagiNowiTz (1941) ont vu dans ce mouvement un (entrainement 
passif ». Mais c’est POULSON qui se prononce le premier contre le 
, en rejetant l’idée que les cellules polaires 
puissent se déplacer par leurs propres moyens, propose le terme de 


terme «migration » et 


«inclusion ». 
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Il ne me semble pas possible de trancher ce problème en se 
basant sur des coupes histologiques d’embryons normaux, et si mes 
expériences d'irradiation ne m'avaient pas placé devant des faits 
déeisifs, je ne l’aborderais pas 1c1. 

En effet, ayant constaté un déplacement des cellules polaires 
lésées par les rayons ultra-violets, qui vont jusqu’à se placer 
dans l’ébauche de lPinvagination proctodéale, comme les cellules 
polaires normales, je peux conclure à la nature passive de ce mou- 
vement; on ne comprendrait pas comment des cadavres de cellules 
pourraient jouir d’une mobilité active. 

Je pense donc que, une fois complètement formées, les cellules 
polaires, par suite du mouvement de croissance de la bande ger- 
minale, sont «incluses » dans l’ébauche de l’invagination procto- 
déale; étant contraintes, par le resserrement graduel des bords du 
proctodéum, de rester au fond de cette cavité, elles sont forcées 
de suivre son déplacement caudo-céphalique. 

Mais le mouvement des cellules polaires ne s’arrête pas; elles 
traversent en effet le fond du proctodéum et gagnent le mésoderme 
en passant par le vitellus qui remplit la cavité du corps. 

Tous les auteurs, sauf RiTTER (1890) et HEGNERr (1909) sont 
d'accord pour interpréter cette nouvelle phase du mouvement 
des cellules polaires comme une migration. Encore récemment 
HuETTNER (1940), en se basant sur les images fournies par ses 
préparations, affirme que les cellules polaires effectuent des 
mouvements amiboïdes pour parcourir cette deuxième étape. 

J'ai vu aussi, et même figuré (fig. 2), des images qui pourraient 
me conduire à confirmer l’avis de cet auteur, mais là aussi les résul- 
tats de mes expériences s'opposent à cette conclusion. 

Ainsi que Je l’ai déjà remarqué, les cellules polaires lésées 
par l’exposition aux ultra-violets, parcourent aussi le chemin qui 
amène les cellules polaires normales dans les gonades. Je dois, 
par conséquent, admettre que la deuxième phase du mouvement 
des cellules polaires est aussi de nature purement passive. 

En ce qui concerne la 3€ phase de ce mouvement — groupement 
des cellules polaires dans le mésoderme latéro-dorsal du 10€ seg- 
ment pour former les gonades (p. 62 et 64; fig. 3 D, et 4B et C) 
— On est porté à penser de façon identique. 

Quelles forces, cependant, entraînent les cellules polaires du 
pôle postérieur de l'embryon à l'emplacement définitif des go- 
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nades, telle est la question qui se pose, puisque les cellules polaires 
semblent jouer un rôle purement passif. 

Pour ce qui est de la première étape de ce déplacement j’en 
ai déjà exposé mon interprétation tout à l’heure. 

Pour la compréhension du mécanisme de tout ce mouvement, 
il faut maintenant rappeler deux faits importants: 

Premièrement, on sait qu’un embryon est un assemblage de 
tissus qui se déplacent continuellement en parfait et constant accord 
entre eux, Jusqu'à ce qu'ils aient acquis leur entière différenciation 
et qu'ils aient trouvé leur emplacement définitif. Il en est donc de 
même en ce qui concerne l’embryon des Insectes, et, dans ce sens, 
je n’ai qu’à rappeler tout le mouvement du proctodéum depuis son 
point d’origine à l’extrémité postérieure de l'embryon, jusqu’à la 
partie antérieure, et son recul vers la position définitive. Tout 
cela est ‘ccompagné d’un mouvement de croissance, dirigé en 
arrière, de la cavité proctodéale elle-même; de la poussée des 
tubes de Malpighi; du recul et du repli, vers l’avant, de l'intestin 
terminal: et du développement des bandes mésodermiques le long 
des parois latérales du corps jusqu’au dos. 

Secondement, il faut se souvenir que le fond de l’invagination 
proctodéale est une couche cellulaire en prolifération et toujours 
prête à s'ouvrir dans l’ébauche endodermique postérieure qui est 
située tout près; c’est aussi à cet endroit que pousseront les ébauches 
des tubes de Malpighi marquant le point de fusion de l'intestin 
terminal avec lintestin moyen. Les cellules de cette couche-là ne 
peuvent pas constituer une barrière infranchissable à d’autres 
cellules; elles ont forcément des connexions trop lâches. J’ai même 
décrit des espaces entre ces cellules; Noack (1901) les avait 
déjà vus chez C'alliphora, et GEr1GY (1931) chez la Drosophile. Ce sont, 
d’après les auteurs cités — et je partage leur façon de voir —, Îles 
passages par lesquels les cellules polaires pénètrent dans le vitellus. 

Je pense donc que, par suite du mouvement de rétrécissement 
tout au long du proctodéum, déjà signalé au cours de ce chapitre 
(fig. 3 A), les cellules polaires sont obligées de se frayer un passage 
entre les cellules du fond de la cavité proctodéale. Il semble normal 
qu'elles le fassent par l'endroit le plus faible qui est sans doute 
l'extrémité terminale de cette cavité; c’est justement l’endroit où 


se trouve le plus grand nombre de petites fentes. En effet, j'ai 


constaté que 70° des cellules polaires sortent par là. 
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Au fur et à mesure qu’elles arrivent dans le vitellus, elles doivent 
s’écarter, par suite de l’allongement de l'intestin, de la région axiale 
de l'embryon; elles sont alors, et cela d’après mes numérations, 
poussées vers les deux côtés et dans le sens dorsal. La consé- 
quence est qu’elles se trouvent noyées dans le mésoderme latéro- 
dorsal. 

Ce mécanisme se répète pour chaque cellule polaire au cours 
de l’accroissement de l'intestin et tant qu'il y existe encore des 
cellules polaires. On comprendra ainsi pourquoi les initiales sexuelles 
se disposent le long des deux bandes mésodermiques, séparées 
et situées à des niveaux qui doivent correspondre à peu près à 
ceux de l’extrémité postérieure de l’intestin au moment où elles 
Pont quitté. 

Aussitôt que les cellules polaires sont toutes englobées dans le 
mésoderme, et que l’intestin atteint la zone caudale de l’embryon, 
commence le recul de l’ouverture proctodéale et, par là, de l’intes- 
tin terminal. Que ce recul ait un retentissement important sur le 
mésoderme et, en conséquence, sur les éléments polaires, cela 
semble très vraisemblable. C’est à cette influence que serait dû 
le groupement au niveau du 10€ segment, des cellules germinales 
auparavant dispersées. 

L’explication du déterminisme des mouvements des initiales 
sexuelles, que je viens de donner, rend également compte des 
mêmes phénomènes chez ceux des [nsectes dont les cellules polaires, 
peu après leur formation, sont poussées vers l’intérieur de l'embryon 
par le blastoderme qui se complète à leur extérieur; ce sont, par 
exemple, les cas de CÜhironomus et de Sciara étudiés respectivement 
par RiTTER (1890) et par Du Boïs (1932). 

On pourra objecter que ceci est un processus trop dépendant 
du hasard pour qu’il puisse conduire à un phénomène aussi précis 
que celui du partage et du transport de deux groupes de cellules, 
à peu près égaux, Jusqu'à l’endroit constant, et à un instant rigou- 
reusement fixe, où doivent se former les gonades. Mais je pense 
que ce hasard n’est que très relatif; tous les phénomènes auxquels 
J'attribue un rôle dans le déterminisme de la marche des cellules 
polaires, sont rigoureusement coordonnés, et leur résultante ne peut 
qu'être toujours la même; autrement, toute l’ontogénèse elle- 
même ne serait qu'un jeu de chances. HEGNER (1909) lui-même 
croit que les mouvements des cellules polaires des Coléoptères, 
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à l’intérieur de l'embryon, sont dus aux tensions créées par Ja crois- 
sance des tissus adjacents. 

D'ailleurs, un processus comparable, commande le transport 
des initiales sexuelles chez l'embryon des Oiseaux. Les expériences 
de DANTSCHAKOFF (1941) sur le Poulet ont démontré que les élé- 
ments germinaux se forment aux dépens de l’endoderme extra- 
embryonnaire; leur transport vers l’intérieur de l'embryon, jusqu’à 
l'endroit du mésoderme embryonnaire, toujours le même, où 
doivent se différencier les gonades, est effectué par le courant san- 
œuIn. 

Mais en tout cas, 1l faut bien admettre qu'il ne s’agit pas d’un 
mécanisme parfaitement précis; en effet, un certain nombre de 
cellules polaires ne peut pas gagner le mésoderme. C’est HUETTNER 
(1940) qui a remarqué le premier ce fait, mais 1l n’en donne aucune 
explication. 

J’ai observé que, en moyenne, 30% des cellules polaires trans- 
portées dans la cavité proctodéale n'arrivent pas à pénétrer dans 
les portions latéro-dorsales du mésoderme. If est très probable 
qu’une partie de ces cellules polaires perdues, est constituée par les 
cellules qui traversent la paroi du proctodéum par sa face ventrale. 
Au moins 15%, des cellules polaires, selon mes observations, font 
leur entrée dans le vitellus à travers la face ventrale du proc- 
todéum. [Il se peut que ces cellules soient hors de l’influence des 
facteurs déterminants la marche ordinaire des initiales sexuelles; 
elles seront, en conséquence, probablement détruites dans le vitel- 
lus. Si quelques-unes de ces cellules égarées pénètrent dans le mèso- 
derme, elles n’iront, en tout cas, occuper que la partie ventrale 
de celui-ci, où 1l leur sera également impossible de prendre part 
à la constitution des gonades. Les autres éléments polaires perdus 
— 15% — sont peut-être quelques-uns des éléments qui ont tra- 
versé le fond du proctodéum à son extrémité, mais qui, par la suite, 
auront été orientés, pour une raison ou pour une autre, vers la face 
ventrale de l'embryon. 

Cependant, malgré cette perte de matériel germinal, il est vérifié | 
que le 70% restant, c’est-à-dire les cellules polaires qui s’incor- 4 
porent dans les gonades, suffit pleinement pour garantir la fécondité | 
des sujets. 
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b) Prédétermination des ébauches des gonades. 


Après destruction élective des initiales sexuelles de lembryon 
de Poulet, DANTSCHAKOFF (1941) a obtenu des embryons de poulet 
très avancés dont le développement avait été absolument normal, 
mais qui étaient dépourvus de tout vestige de gonades. Dans lab- 
sence des cellules germinales, le mésoderme n’a pas pu se diffé- 
rencier dans le sens d’une glande sexuelle. 

Il était donc permis de penser que les choses ne se passeraient 
pas autrement chez les animaux de n'importe quel groupe. 

En effet, en 1934, HowLaxD et ROBERTSON, ne connaissant pas 
les recherches de GE1GY (1931), ont lésé le plasma polaire de l'œuf 
de Drosophila au moyen d’un électromicrocautère. De 20 œufs 
opérés, 4 seulement ont pu donner des imagos dont une seule était 
une femelle stérile; elle n’avait pes d’ovaires. Un 
des mâles fertiles n’avait qu’un seul testicule. 

Et pourtant GEI1GY avait déjà montré d’une façon évidente que 
les nombreuses imagos issues des œufs dont il avait détruit le plasma 
polaire présentaient toujours des gonades normalement constituées 
mais dépourvus des éléments de la lignée germinale. 

GEIGY n’aurait-1l jamais réussi à empêcher totalement la forma- 
tion des cellules polaires ? S'il en était ainsi, on devrait nécessaire- 
ment admettre qu’un très petit nombre de ces cellules suffirait 
pour déterminer la différenciation des gonades, même si, par la 
suite, elles ne peuvent plus poursuivre la gamétogénèse. 

Ou bien HowLanp et ROBERTSON n’ont-ils pu identifier, chez 
leurs deux seules imagos castrées, les toutes petites gonades aga- 
métiques que GEIGY avait trouvées dans ses sujets ? 

Mes recherches semblent fournir la solution de ce problème. 
J'ai montré comment, en l’absence de tout élément polaire, 
au moment même où s’individualisent les gonades normales 
(environ 13 heures après la ponte), et à la même place (10€ seg- 
ment), se différencient, exclusivement aux dépens du mésoderme 
latéro-dorsal, deux formations dont toutes les caractéristiques 
permettent d'affirmer qu'il s’agit de deux gonades agamétiques. 
On ne peut même pas penser que les débris de cellules polaires 
lésées pourraient aussi déterminer la formation de ces gonades. 
Si ces débris remplissent presque toujours la cavité proctodéale, 
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ils ne pénètrent que rarement dans le mésoderme et dans les 
ébauches des gonades. 

Les résultats de GE1GY sont donc confirmés, et on peut en con- 
clure que chez les Insectes, au contraire de ce qui arrive chez les 
Ciseaux, les initiales sexuelles ne prennent aucune part à l’induction 
de lendroit mésodermique destiné aux gonades. Rassemblement 
des cellules polaires en deux groupes, et différenciation des gonades 
sont deux phénomènes sans aucune liaison de cause à effet; ils ne 
sont que rigoureusement synchroniques et complémentaires. Le 
mésoderme latéro-dorsal du 10€ segment contient en lui-même 
toutes les potentialités nécessaires à la différenciation des gonades; 
cela veut dire qu'il est prédéterminé. 

Mais à partir de quel moment existe cette prédétermination ? 
Seulement depuis la formation de l’ébauche mésodermique ven- 
trale ? Cu bien, dans la bande ventrale embryonnaire (au stade 
blastoderme ou même au stade blastème germinatif), y aurait-1l 
déjà un territoire présomptif des gonades ? 

C’est ce qu'il serait intéressant de vérifier. 


c) Difjérenciation sexuelle des gonades. 


PouLson (1937) affirme, pour la première fois, qu’il est pos: 
sible, déjà chez les embryons qui ont dépassé 14 heures de dévelop- 
pement, de faire la distinction entre une gonade mâle et une gonade 
femelle. La première serait beaucoup plus grande que la seconde, 
ce qui serait, d’après le même auteur, une extension des observations 
de KERKkis (1931) chez la larve. 

HueTrNer (1940) dit que cette distinction des sexes est déjà 
possible même chez les embryons de 10 à 11 heures d’âge. 

Il est permis de formuler «a priori » certaines objections aux 
conclusions des deux auteurs cités: 

KERKkIs lui-même dit que ce n’est qu'après 6 heures de vie lar- 
vaire qu'il est possible de distinguer, par les dimensions, un testi- 
cule d’un ovaire. Et pourtant, d’après le tableau qu'il présente, ! 
on remarque que, encore à cet âge, les limites de variation des deux 
types de gonades se touchent: 9 — 2— 4, $ — 4—5. Au fond;l 
ce n’est qu'après 12 heures que les limites de variation sont séparées! 
(? — 2— 4, 4 — 5— 7) et que les moyennes sont assez éloignées 
(9 — 3,04, 4 — 5,88) pour qu'on puisse distinguer à coup sûr 
un testicule d’un ovaire. | 
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Cette remarque conduit forcément à la prévision que chez les 
embryons, même s’il y avait deux courbes de variation distinctes, 
leurs sommets seraient tellement proches qu'il ne serait pratique- 
ment pas possible, en se basant seulement sur la grandeur, de 
diagnostiquer la présence d’une gonade mâle ou d’une gonade 
femelle. Il faudrait que, parallèlement à cette différence de dimen- 
sions, existe une différence de structure, et celle-ci suffirait par 
elle-même à permettre une distinction des sexes. 

Toutefois, j'ai voulu vérifier si les faits confirmeraient cette 
prévision. 

La seule observation des coupes histologiques ne m’a jamais 
montré une différence 
de grandeur entre la Cas 
gonade la plus petite 
et la plus grande, aussi 
considérable que celle 
que PouLson figure 
dans son travail. Les 


20 


longueurs des gonades : 
des embryons de 13 
ù : k- 
à 22 heures, détermi- s 
nées par moi, sont 
comprises entre 0, 0174 rude ONÉRTE PET PPRTIELRS PANLCUES CRE EC 
dm 
mm. et 0,0381 rm. EP navette 6: 8152 
O © © [æ) ©O [æ) O O O [æ) [æ} [æ) 
La courbe formée avec à 
rer 97: 
ces valeurs (fig. 37) Courbe de variation de la longueur des gonades 
ne présente qu'un seul normales d’embryons âgés de 13 à 22 heures. 
sommet correspon- 


dant à la longueur moyenne de 0,318 mm. avec une fréquence 
de 25 cas. 

Il n’y a aucun doute, donc, que la courbe de variation de gran- 
deur des gonades embryonnaires qui évolueront en testicules se 
confonde avec celle des gonades qui donneront les ovaires. 

La théorie de la différenciation sexuelle des gonades embryon- 
nares n’est donc pas confirmée par la statistique. 

Néanmoins, par suite de l’existence, dans certains cas, d’un 
amas mésodermique postérieur qui pourrait être l’ébauche des 
cellules des canaux, la possibilité d’une distinction sexuelle des 
gonades embryonnaires n’est pas encore exclue. Il faut, tout 
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d’abord, être sûr que les cellules de cet amas sont bien celles qui 
donneront, chez la larve, les cellules des canaux du testicule. Ceci 
démontré, on peut se trouver en mesure d’affirmer que l'embryon 
de la Drosophile présente, après 12 heures de développement, 
une différenciation sexuelle. La présence ou lPabsence du groupe 
mésodermique mentionné, constituerait, ainsi, le moyen le plus 
pratique et le plus rigoureux de distinguer, sur coupe, une gonade 
mâle d’une gonade femelle. | 


PE mCUurE: 


a) Origine de la tunique externe. 


BRüÜEL (1897), à la suite de ses recherches sur Calliphora erythro- 
cephala, affirme que la tunique externe du testicule est un dérivé 
des cellules adipeuses qui l'entourent, CHOLODKOWSKY (1892) croit 
que cette tunique se forme par concroissance de la couche hypo- 
dermique des trachées qui parcourent la surface testiculaire. 
KEUCHENIUS (1913) dit que, à son avis, les corps gras ne peuvent 
pas être considérés comme une enveloppe des testicules. 

À ma connaissance, aucun autre auteur n’a repris cette question. 
La tunique que j'ai trouvée autour du testicule de la Droso- 
phile (p. 73) est bien celle qui entoure la gonade embryonnaire 
aussitôt que celle-ci est complètement individualisée. J’ai montré 
qu'elle se forme par laplatissement des cellules mésodermi- 
ques qui entourent le groupe des cellules polaires. J’ai montré 
aussi que cette enveloppe se prolonge le long des deux portions, 
céphalique et caudale, de la bande mésodermique. On retrouve 
chez la larve ces mêmes prolongements sous forme d’une couver- 
ture des corps gras et d’un cordon qui passe entre les cellules 
adipeuses. 

GEIGY (1951) a vu lui aussi ces cordons, mais 1l dit qu'il n’a 
pas pu les suivre très loin. Ceci est dû au fait que, d’après mes 
images, 1ls se répandent entre les cellules adipeuses de sorte que 
leur finesse croissante les soustrait à notre vue, à une courte distance 
du testicule; on peut même supposer qu’ils ne vont pas plus lom4 

De tous les auteurs qui ont décrit des formations analogues! 
chez plusieurs espèces où elles peuvent avoir des développements 
variés, ce n’est que BALBIANI (1885) qui les interprète comme des! 


prolongements de l'enveloppe de la gonade. Du Bors (1932) exprimel 
| 


| 
| 
| 
| 
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des doutes sur la nature ectodermique ou mésodermique de ces 
formations chez Sciara. 

Ces formations ont été très souvent interprétées comme les 
ébauches des voies génitales, mais je reviendrai plus loin sur cette 
question. 

Quant à l’origine de cette tunique, je peux donc dire qu’elle est 
le produit d’une différenciation des cellules les plus-superficielles des 
bandes mésodermiques, soit au niveau des gonades, soit le long 
des deux portions de ces bandes ; elles ne donnent pas seulement 
l'enveloppe du testicule, mais aussi celle des corps gras. 

L’assertion de BRÜEL n’est pas tout à fait Juste, puisque cette 
tunique se forme avant que les cellules adipeuses soient différen- 
aées; mais elle n’en contient pas moins une part de vérité, si l’on 
se souvient du fait que, après la différenciation des gonades et de 
la musculature, toutes les cellules mésodermiques deviennent des 
cellules adipeuses. 

D'ailleurs, bien que ce ne soit pas le cas chez la Drosophile, la 
nature adipeuse des cellules de cette tunique n’est pas exclue. Je 
Pai vérifiée Justement chez Dacus oleae (ABoïm, 1944) où, au cours 
de la métamorphose, la tunique externe commence par être formée 
de cellules adipeuses plus petites que celles du corps gras: ces cel- 
lules s’aplatissent peu à peu, leurs vacuoles deviennent toujours plus 
petites et plus rares, et aboutissent finalement à une tunique tout 
à fait identique à eelle de la Drosophile. 

La tunique externe du testicule est, ainsi, une formation méso- 
dermique entièrement distincte du tissu même de la gonade; elle 
est plus proche du tissu adipeux, et elle est même susceptible, en 
certains cas, de former de la graisse. Ce serait là peut-être l’origine 
de la pigmentation caractéristique de cette tunique. 


b) Origine et signification des cellules apicales, des cellules 
interstitielles et des cellules nourricières. 


C'est GE1GY (1931) qui le premier a décrit, dans l’apex du testi- 
cule de la Drosophile, à tous les stades de développement, un 
groupe de petites cellules qu’il a nommées « cellules apicales ». Ces 
cellules ont été déjà décrites au cours du présent travail (p. 73). 

Après la mise en évidence par VERsON de l'existence d’une 
cellule géante particulière dans l’apex du testicule de Bombyx mort, 
c'est CHoLonkxowsky (1892) qui a vu, pour la première fois, plu- 
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sieurs cellules, ou plutôt un syncytium (1905), au même endroit 
des testicules des Diptères de la famille des Asulidae. CHoron- 
KOWSKY pense que cette formation est comparable à la «cellule de 
Verson » et la nomme «cellule apicale ». En se bornant toujours à 
observer des testicules imaginaux, 1l a trouvé chez Musca, Sarco- 
phaga et Scatophaga, seulement des vestiges de cette cellule. 
KEUCHENIUS (1913), lui aussi, n’a trouvé que les mêmes vestiges 
dans les testicules adultes de certains Diptères de la famille des 
Syrphidae. Merz et NonipEz (1921) ont confirmé les observations 
de CHoLopKkowskY chez Asilus, mais ils parlent d’une structure 
pluricellulaire plutôt que syncytiale. Au contraire, FRiIBLE (1930) 
n’a trouvé qu’une cellule géante, chez Psychoda alternata. Et, fina- 
lement j'ai observé plusieurs de ces cellules, non géantes, dans les 
testicules nymphaux de Dacus oleae (ABoïm, 1944). 

Il semble donc qu’une telle formation, sous une forme ou sous 
une autre, doit être constante dans l’extrémité céphalique des testi- 
cules des Diptères, sinon des Insectes, à toutes leurs phases de méta- 
morphose. Sisa présence n’a pas été constatée en beaucoup d’espèces 
étudiées, c’est parce qu’on a examiné presque toujours des testi- 
cules adultes où, en général, 1l n’y en a, semble-t-1l, que des vestiges 
qui peuvent passer complètement inaperçus. 

Toutefois GEIGY voit dans ses « cellules apicales » une formation 
tout à fait distincte de la «cellule de Verson ». Il est évident que 
les «cellules apicales » de GEiGY et la «cellule de Verson », telle 
qu'elle a été décrite par cet auteur, n’ont apparemment d’autres 
analogies que celle de leur localisation. Mais, puisque plusieurs 
aspects de ce qui semble être toujours la même formation — un 
seul élément géant, un syneytium, plusieurs éléments géants, 
moyens ou petits — ont été signalés chez plusieurs Diptères, on 
est tenté d'admettre une homologie entre les «cellules apicales » 
de la Drosophile et toutes les « cellules apicales » des autres espèces: 

En ce qui concerne l’origine de cette formation, c’est ToyAMA 


(1894), le premier, qui en présente une suggestion. Pour cet auteur, 


la cellule de Verson de Bombyx mori serait une différenciation de 
certaines cloisons de tissu conjonctif envoyées à l’intérieur du testi- 
cule, par la paroi de celui-ci. TicHomiIrow, en 1898, émet une opi- 
nion identique. Par contre, GRÜNBERG (1903), d’après ses recherches 


portant elles aussi sur Bombyx mort, voit dans la cellule de Verson’ 
à : : À . . | 
une spermatogonie qui n’a pas subi l’évolution germinale. Plus 
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récemment, FRIELE (1930) affirme aussi que la cellule apicale de 
Psychoda alternata se forme au cours de la vie larvaire aux dépens 
de certaines spermatogonies différenciées dans ce sens. 

Pour ma part, je suis en mesure d’affirmer, en premier lieu, 
que l’origine germinale des cellules apicales est contestée par 
les recherches expérimentales de GE1GY (1931) et par les miennes 
qui font l’objet du présent travail. En effet, J'ai montré que 
les testicules des sujets issus d’œufs dont les initiales sexuelles 
ont été électivement détruites, présentent, depuis le stade larvaire 
jeune, un groupe de cellules apicales tout à fait identique à celui 
des testicules normaux. Ces cellules persistent jusque dans le 
testicule imaginal, après avoir subi, au cours de la nymphose, 
des variations de nombre et de grandeur que je ne suis pas parvenu 
à apercevoir dans le testicule normal. Il est, en conséquence, bien 
évident que les cellules apicales ont une origine mésodermique; à 
ce point de vue, elles n’ont rien à voir avec les cellules germinales. 

Et maintenant 1] me faut considérer une autre sorte d’éléments 
eux aussi toujours présents dans les testicules des Insectes: les 
cellules interstitielles. 

Ces cellules, en général représentées par des bandes proto- 
plasmiques, ont été trouvées dans toutes les espèces étudiées; elles 
séparent les uns des autres, les groupes d’éléments germinaux. 
Cependant, chez la Drosophile, ce ne sont que STERN (1941) et 
GLooR (1943) qui er font mention. HUETTNER (1930), tout en niant 
Pexistence d’éléments interstitiels, en figure quelques rudiments, et 
Kerkis (1933) les représente convenablement. 

J’ai déjà fait, de ces cellules, une description aussi détaillée 
que possible dans le testicule normal, et j’ai montré leur évolu- 
tion dans le testicule agamétique. J’aborderai maintenant le 
problème de leur origine et de leur signification. 

Qu'il s'agisse là d’éléments mésodermiques, c’est bien la seule 
conclusion possible une fois que j’ai montré leur présence dans les 
testicules qui ont été formés en l’absence complète de cellules 
polaires. Ceci prouve que l’assertion de FRIELE (1930) d’après 
laquelle les bandes plasmatiques de Psychoda seraient des sperma- 
togonies dégénérées, n’a aucun fondement. 

Le fait de l’existence, chez la Drosophile, de grandes connexions 
entre les cellules interstitielles et la tunique propre du testicule 
permet de penser que ces cellules-là sont des expansions de cette 


1922 A. N. ABOÏM 


tunique. C’est, d’ailleurs, lopinion de TicHomirow (1898), de 
CHoLopKkoWsKkY (1905) et de KeucHEenius (1913). Mais, dans les 
testicules agamétiques de Drosophila (fig. 32 et 33), on voit par- 
faitement que ces deux formations ont des aspects entièrement 
différents. C’est en tout cas dans le testicule nymphal de Dacus 
oleae (ABoïm, 1944) que j'ai pu suivre et interpréter, en toute 


netteté, l’évolution des cellules interstitielles. Chez la Drosophile, 


les rapports entre ces cellules et la tunique interne sont très intimes 
parce que les groupes de cellules germinales sont bien définis mais 
n’ont pas l’aspect d'indépendance des cystes typiques des testi- 
cules d’autres Diptères. Chez Dacus oleae, par contre, les cystes 
limités par les cellules interstitielles, comme je l’ai montré alors, 
sont clairement distincts les uns des autres et de la tunique propre. 
C’est dans cette espèce que l’on remarque le mieux que cellules 
interstitielles et tunique interne sont deux formations complètement 
indépendantes. Seulement, dans la zone de croissance, où 1l n’y a 
pas de cystes, les cellules interstitielles sont en rapport avec la 
tunique interne; mais dans ce cas et dans celui de la Drosophile, 
ces connexions peuvent exister sans qu'il y ait forcément une 
parenté entre les deux tissus. 

J'ai de plus remarqué, également chez Dacus oleae, dans la 
partie postérieure du groupe des cellules apicales, la présence de 
quelques noyaux graduellement plus aplatis qui prennent peu à 
peu l’aspect des noyaux des cellules interstitielles. À cet endroit, 
le nombre de ces dernières subit des fluctuations périodiques, ce 
qui peut révéler l’existence de périodes d’épuisement alternant 
avec des périodes de formation de nouveaux éléments. 

Ces deux derniers faits me portent à penser que les cellules 
interstitielles prennent leur origine des cellules apicales, et Je crois 
pouvoir appliquer cette conclusion au cas de la Drosophile. C’est 
d’ailleurs l’avis formulé par GLooR (1943) au sujet de cette espèce, 
sans qu'il ait pu, cependant, en fournir la preuve. 

J'ai montré aussi comment, chez Dacus oleae, les cellules inter- 
stitielles qui forment la paroi des cystes, évoluent jusqu’à la for- 
mation des cellules nourricières des spermatozoïdes. Sur ce point, 


| 
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mes observations et mes conclusions coïncident avec celles del 


TicaHomiRowW (1898) établies sur Bombyx mort. 


J’ai observé que, dans les testicules agamétiques de la pupe: 
de Drosophila, les cellules interstitielles finissent par former 
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une couche épithélhiale autour de la lumière du testicule (fig. 33). 
La grandeur extraordinaire de ces cellules et la structure de leurs 
noyaux sont vraiment remarquables. GE1GY (1931) les a aussi 
observées dans les testicules agamétiques imaginaux: 1l les trouve 
tout à fait comparables aux cellules nourricières des testicules nor- 
maux, ce que je ne peux qu'appuyer. 

J'ai constaté encore que le cytoplasme des cellules interstitielles 
du testicule normal de Drosophila melanogaster est réticulé, et que 
celui des mêmes cellules du testicule agamétique est vacuolisé. 
Les mailles et les vacuoles de ces cellules représentent probable- 
ment les espaces occupés par des inclusions dissoutes au cours de 
la technique histolégique, ce qui semble indiquer qu'elles sont 
destinées à devenir des cellules nourricières. 

Il semble donc résulter des expériences d’agamétie chez la 
Drosophile, et de mes observations sur Dacus, que l’origine des 
cellules nourricières des spermatozoïdes peut être considérée 
comme éclaircie : elles proviennent des cellules interstitielles qui 
elles-mêmes naissent des cellules apicales. 

Ces trois catégories d'éléments testiculaires, tous d’origine 
mésodermique, représentent donc trois étapes de l’évolution d’une 
même lignée cellulaire: la première est celle des cellules apicales 
formées directement de la différenciation de quelques cellules méso- 
dermiques de la gonade embryonnaire; la deuxième est celle des 
cellules interstitielles qui doivent accompagner chaque groupe 
germinal depuis sa formation dens la zone spermatogoniale Jus- 
qu'au stade de spermatozoïdes; et la troisième est celle des cellules 
nourricières qui sont simplement les cellules interstitielles pleines 
de substances venues des corps gras entourant le testicule. 


c) Signification des cellules des canaux et origine des 
vasa efjerentia. 


J’a dit, à propos des prolongements de la tunique externe du 
testicule, que les cordons formés par eux à l’extrémité postérieure 
de la gonade, ont été très souvent considérés comme les ébauches 
des voies génitales. Par suite, les partisans de cette interprétation 
accordaient, en général, une origine mésodermique aux spermi- 
ductes pairs. C’est par exemple le cas de WEISMANN (1864), 
NussBauM (1882), Pazmen (1884), WirLacziL (1884), etc. 

Mais, ainsi que GaniN (1869) l’avait déjà fait pour les Hyme- 
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noptères, BRÜEL (1897) a démontré chez Calliphora l’origine ecto- 
dermique des vasa efjerentia; 11 a montré que les cordons génitaux 
de la larve, c’est-à-dire les prolongements de la tunique externe de 
la gonade, s’atrophient au cours de la nymphose. Plus tard FRIELE 
(1930), après l’étude de l’apparéil génital de Psychoda alternata, 
arrive aux mêmes conclusions que BRÜEL. 

La possibilité, en tout cas, d’une origine mésodermique des 
vasa efjerentia, bien qu’au moyen d’une autre formation, n’a pas 
été définitivement écartée. 

En fait, GEi1Gy (1931) a trouvé, pour la première fois, dans l’ex- 
trémité postérieure du testicule larvaire de la Drosophile, un groupe 
de cellules à caractères particuliers, qu’il a appelées cellules 
des canaux. Cette désignation est due au fait que cet auteur 
a cru voir dans cet amas l’ébauche du spermiducte pair. 

Mais en même temps, DoBzHANSKkY (1931) a montré que les 
vasa efjerentia se développent à partir d’un disque imaginal don- 
nant également naissance au spermiducte impair et aux deux 
prostates. 

GLEICHAUF (1936) donne, au cours de son travail sur la Droso- 
phile, une explication toute proche de celle de DoBzHANSKY, mais 
beaucoup plus complète. Cet auteur fait intervenir trois disques 
imaginaux: un qui est l’origine du vas deferens, et deux autres 
dont chacun forme, par sa pointe caudale, une prostate, et, par sa 
pointe céphalique, un spermiducte pair. Il affirme en tout cas que 
les « cellules des canaux » de GE1GY prolifèrent et forment un petit 
canal qui se met en rapport avec le spermiducte pair issu du disque 
imaginal correspondant. Pour cet auteur, ce petit canal constitue 
la « pièce terminale » du testicule. Il y aurait donc une petite partie 
du conduit génital pair qui serait d’origine mésodermique. 

STERN et HADORN (1939) ainsi que GLooR (1943) repoussent la 
, mais ils ne disent rien de la signification 
possible des cellules des canaux. STERN (1941) les appelle même 
«<épithélium terminal», et GLooR propose le nom de «cellules de 
la calotte ». : 

J'ai suivi dans tous ses détails l’évolution des cellules des 
canaux, et J'ai remarqué leur comportement au moment même où 
se fait la liaison du testicule avec le spermiducte pair. Sur l’origine 
de celui-ci, mes observations sont tout à fait d'accord avec celles 
de DopzHANsKkY et de GLEICHAUF. 


conclusion de GEIGY 


Fr 
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Sur le comportement des cellules des canaux, je peux affirmer 
que, jusqu’au moment de leur fusion avec le spermiducte (fig. 13), 
il n’y a aucune prolifération de la part de celles-ci, qui soit de 
nature à former un canal terminal. Cependant, ce fait n’exclut 
aucunement la possibilité pour l’interprétation de GLEICHAUF de 
trouver une confirmation dans la suite du développement du 
testicule. 

J’ai en effet bien constaté la difficulté, voire l’impossibilité, 
de distinguer après cette fusion entre cellules des canaux et vasa 
efferentia; ceci est dû à l’identité de structure de la partie termi- 
nale du testicule et du petit canal qui termine céphaliquement 
la vésicule séminale. Devant cette impossibilité de marquer les 
limites communes du testicule et du spermiducte pair, on ne peut 
pas établir si, après leur fusion, les cellules des canaux ont proliféré 
ou non de manière à former un petit canal ou pièce terminale du 
testicule. En tout cas, l’aspect tubulaire que ce tissu prend dans 
le testicule agamétique de la pupe vieille, peut être une indication 
de ce qu'il deviendra dans le testicule normal. 

Mais ce sont de nouveau mes observations sur Dacus oleae 
(ABoïM, 1944) qui m'ont aidé à prendre position à ce sujet. 

‘On ne constate, dans le testicule de cette Mouche, avant la 
fusion avec le spermiducte pair, la présence d’aucun élément ana- 
logue aux «cellules des canaux » de la Drosophile. Le testicule est 
limité à l'extrémité postérieure comme 1l l’est sur toute sa surface, 
par ses deux tuniques minces. Mais, après la fusion du spermiducte, 
J ai pu observer que la partie proximale du spermiducte a le même 
aspect que la partie terminale du testicule de la Drosophile formée 
par les cellules des canaux. Dans les deux cas, c’est une sorte d’en- 
tonnoir à trois assises cellulaires qui permet la communication de 
la gonade avec le canal pair. Les cellules de chacune de ces assises 
chez Dacus oleae sont tout à fait identiques à celles des assises 


correspondantes chez Drosophula. 


Cela montre que cet entonnoir peut devoir son origine soit à 
Pextrémité postérieure du testicule, soit à la partie craniale de 
ébauche ectodermique du spermiducte pair: la réalisation de cha- 
cune de ces deux possibilités dépend des espèces. Je pense encore 


que si l’on fixe, pour n'importe quelle espèce, la limite postérieure 


du testicule au bout de la lumière remplie de cellules germinales — 
tout ce qui peut se trouver en arrière, appartenant au spermiducte 
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pair — la formation en entonnoir citée constitue dans tous les cas 
une partie du vas efjerens. 

Devant ces faits, l’origine ectodermique ou mésodermique des 
casa efjerentia est de nouveau partiellement mise en question. Il 
résulte, en effet, des conclusions précédentes, que, chez la Droso- 
phile, la partie proximale de ces conduits est d’origine mésoder- 
mique, tandis que tout le reste est d’origine ectodermique; chez 
d’autres espèces tout le spermiducte est purement ectodermique. 

Il serait intéressant de vérifier si cette double nature des vasa 
efjerentia est le fait exclusif de Drosophila ou si elle caractérise 
d’autres Diptères. D’après HEBERDEY (1931) l’origine ectoder- 
mique ou mésodermique des conduits génitaux, mâles ou femelles, 
ne se présente pas sous le même aspect dans tous les groupes 
d’Insectes. 

Me basant sur les faits que je viens d’exposer, le nom de 
«cellules des canaux » me semble approprié. Ce nom ne représente 
plus l’idée initiale de son auteur, mais 1l contient encore une part 
importante d’exactitude: ces cellules donnent les «canaux » ter- 
minaux des testicules ou, plutôt, les «canaux » proximaux des 
vasa efjerentia. 


3. OVAIRE. 
a) Origine de la tunique. 


L’ovaire larvaire de la Drosophile a aussi une tunique (p. 76) 
que je considère comme homologue de la tunique externe du 
testicule. 

Cette enveloppe a été mentionnée, pour la première fois, par 
G£iGy (1951). Mais, tandis que cet auteur la considère comme une 
membrane sans structure, je la considère comme une expansion 
lamelliforme de cellules adipeuses situées près des pôles de la 
gonade. 

Ces cellules sont typiquement adipeuses, soit par leurs vacuoles, 
soit par la structure du noyau; elles sont seulement plus petites | 
que celles du corps gras. Elles prennent des formes triangulaiers | 
dont les pointes amincies forment l’enveloppe qui entoure l’ovaire | 
et se prolonge le long des corps gras. Cela est parfaitement iden- 
tique à ce que l’on peut observer dans la tunique externe du testi- 
cule: ces prolongements forment en effet eux aussi, près du pôle! 
postérieur, des cordons qui se perdent entre les cellules adipeuses. 
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L'origine de cette tunique est exactement la même que celle 
de la tunique externe du testicule: des cellules mésodermiques 
embryonnaires qui s’aplatissent autour de la gonade et au iong des 
bandes qui donneront les corps gras. Mais, dans le cas de l’ovaire, 
ces cellules conservent la capacité de produire de la graisse. 

Toutefois, il y a &es espèces où la tunique de l'ovaire est une 
formation amorphe. C’est le cas de Dacus oleae (ABoïm, 1944). 
Chez Psychoda alternata (Kocux, 1929) ce seraient les nombreuses 
branches trachéennes qui formeraient cette tunique. 

Il semble qu'il s'agisse d’une seule formation se présentant 
sous plusieurs formes soit dans les gonades mâle et femelle d’une 
même espèce, soit dans les mêmes gonades d’espèces différentes. 
Dans certains cas, celui du testicule de Dacus oleae et celui de 
l'ovaire de Drosophila melanogaster, elle garde la capacité de pro- 
duire de la graisse, ce qui est une propriété des bandes méso- 
dermiques d’où elle a pris son origine. 

Mais, tandis que la tunique externe du testicule est, chez 
n'importe quelle espèce, une formation permanente qui finit par 
faire partie intégrale de la paroi de la gonade et des vasa efferentia, 
celle de l’ovaire, au moins chez les trois espèces considérées, s’atro- 
phie et disparaît peu avant la jonction de la gonade à l’oviducte. 


b) Origine des éléments de l’ovaire adulte. 


La description de l’ovaire de la Drosophile qui s'apparente 
le plus à celle que je fais dans le présent travail est celle de GEIGY 
(1931). Cet auteur a déjà observé, dans l’ovaire de la larve d’âge 
moyen, une division en deux zones tout à fait identiques à celles que 
J'ai vues aussi. Toutefois, pour cet auteur, l’ovaire larvaire reste «un 
mélange encore inanalysable d’éléments germinaux et de cellules 
mésodermiques, dans lequel une certaine orientation structurale 
commence seulement à s’ébaucher ». Au cours de la nymphose, 
il parle d’une sorte de sériation de cette masse cellulaire, marquée 
par l’apparition de cordons longitudinaux, eux-mêmes constitués 
par des cellules plates empilées les unes sur les autres. Des traînées 
d’un tissu que cet auteur appelle mésenchyme pénètrent dans les 
espaces entre les cordons et les enveloppent de toute part. Les 
cordons sont les filaments terminaux des futurs tubes ovariques, 


et le mésenchyme représente le tissu qui remplit le reste de la 
gonade. 
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KERKkIis (1933) a repris cette question mais, d’après la descrip- 
tion qu'il en donne, il ressort le point de vue suivant: 1l n’y a dans 
l'ovaire larvaire que de grandes ovogonies qui remplissent la partie 
centrale de la gonade, et de petites ovogonies qui en forment la 
périphérie. De la formation des tubes ovigères, 1l dit seulement 
qu’elle commence vers la fin du 3€ jour de vie larvaire (!); cette 
formation commence dans un pôle et progresse graduellement vers 
l’autre. 

GLEICHAUF (1936) n’a pas remarqué non plus, dans la gonade 
larvaire, les deux zones citées par GE1GY; 1l existe en effet deux 
types cellulaires distincts, mais ils sont tellement mélangés dans 
la gonade qu'il n’y a pas lieu de parler de deux régions. Un peu 
avant la nymphose, les cellules les plus grandes s’entourent de 
tissu mésenchymateux, et cela marquerait le début de la formation 
des ovarioles. 

Cependant, mes images d’ovaires de larves d’âge moyen, m'ont 
montré très nettement les deux zones de GE1Gy. J’ai même pu 
remarquer une disposition particulière des cellules de la zone anté- 
rieure (p. 78). Ces faits ont été confirmés par l’étude d’ovaires 
agamétiques du même âge. La différence de disposition et de colo- 
rabilité des cellules des deux régions est dans ce cas encore plus 
nette. J’ai pu aussi conclure, par l’examen de ces gonades sans 
cellules sexuelles, que les cellules rondes postérieures les plus 
petites, dont GEIGY a hésité à établir la nature, sont des cellules 
mésodermiques. 

Que les deux régions subissent une évolution simultanée mais 
différente, je l’ai déjà montré par l’étude de l’ovaire larvaire et 
nymphal des sujets normaux et agamétiques. J’ai montré comment 
les tubes ovariques se différencient graduellement à partir de la 
pointe du filament terminal jusqu’à l’extrémité du filament posté- 
rieur, aux dépens des cellules de la région postérieure (tissu des 
ovarioles). J’ai montré aussi comment les traînées de tissu anté- 
rieur (ébauche du tissu interstitiel) s’infiltrent entre les ovarioles 
au fur et à mesure que ceux-ci s’individualisent; ces trainées for- 
ment alors la membrane péritonéale des tubes ovigères, le tissu 
interstitiel et la membrane péritonéale de l'ovaire. 

Ce type d’évolution histologique n’est pas particulier à la 
Drosophile; je lai retrouvé parfaitement identique chez Dacus 
oleae (ABoOïM, 1944). Il n’a jamais été décrit chez d’autres Insectes, 


| 
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mais, d’après certaines descriptions de l’évolution de l’ovaire de 
quelques autres Diptères, il me semble que de nouvelles études 
pourront révéler son existence également dans des espèces autres 
que celles étudiées par moi. 

Ainsi VERHEIN (1920) qui a étudié l’évolution de l'ovaire de 
Musca vomitoria, M. domestica et Sarcophaga carnarta, dit que 
l’ébauche de l’ovariole est formée de trois types cellulaires: dans 
la partie antérieure, 1l y a des cellules placées transversalement qui 
donneront plus tard l’ébauche du filament terminal; le tube ovigère 
lui-même est rempli de grandes cellules qui sont les ovogonies: 
et à côté de celles-c1 se trouvent d’autres cellules petites et situées 
longitudinalement, qui sont les futures cellules folliculaires. 

Si l’on examine attentivement la figure à laquelle correspond la 
description de VERHEIN, on v trouve beaucoup de faits semblables 
à ceux que J'ai observés. En effet, les cellules antérieures auxquelles 
cet auteur attribue l’origine des filaments terminaux rappellent 
parfaitement celles qui constituent l’ébauche du tissu interstitiel 
de l'ovaire de la Drosophile: elles leur ressemblent par leur forme 
aplatie, par leur noyau foncé, et par leur disposition en rangées, 
en partie transversales et en partie longitudinales: ces dernières 
forment même une bande étroite entre les ébauches des ovarioles 
ce qui correspond au tissu interstitiel de la Drosophile. Les petites 
cellules considérées par le même auteur, comme étant l’origine de 
lPépithéhium folliculaire, seraient alors les cellules du tissu des ova- 
rioles. L'auteur, dans une autre figure, représente les enveloppes des 
ovarioles et de l’ovaire, séparées par un tissu de trachées dont il 
ne mentionne n1 l’origine, ni le mode de formation. 

Kocx (1929) a aussi étudié en détail l’évolution de l’ovaire de 
Psychoda alternata. Chez la larve jeune, cette gonade est formée prin- 
cipalement de cellules germinales: la périphérie est constituée par 
une couche de cellules petites qui se multiplient rapidement et péne- 
trent entre les cellules germinales. Cet auteur appelle celles-c1 
cellules interstitielles. L'auteur remarque que tous ces 
éléments prennent, un peu plus tard, une disposition particulière. 
Ainsi, le pôle antérieur de l’ovaire est occupé exclusivement par des 
cellules interstitielles qui se disposent en anneaux; en arrière, se 
trouvent plusieurs cellules germinales petites. La plus grande partie de 
la moitié postérieure est remplie de rangées longitudinales de grandes 
cellules germinales, chacune étant entourée de cellules interstitielles. 
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Enfin, dans le pôle postérieur, ne se trouve que des cellules intersti- 
tielles. La suite de cette évolution est marquée par les faits suivants: 
Tandis que les cellules interstitielles du pôle postérieur donnent le 
calice, toutes les autres cellules interstitielles, même celles du pôle 
antérieur, finissent par entourer les cellules germinales dont cha- 
cune donne naissance à un tube ovigeère. Chaque ovariole est cou- 
vert de deux files de cellules interstitielles: celle qui se trouve à 
l’intérieur forme l’épithélium folliculaire interne; l’autre forme 
lépithélium folliculaire externe. Le premier produit les filaments 
terminal et postérieur. Les espaces entre les tubes ovariques sont 
remplis de cordons plasmatiques enfermant plusieurs noyaux de 
cellules interstitielles; c’est le syncytium interstitiel qui dégénère 
ensuite. Ce synctium est remplacé, chez la pupe, par les nombreuses 
trachées qui forment, initialement, la paroi de lébauche de la 
gonade. 

Or, les cellules interstitielles du pôle antérieur me semble cor- 
respondre à l’ébauche du tissu interstitiel tel que je l’ai déjà défini. 
Ce tissu serait alors la source de lépithélium folliculaire externe 
— c'est-à-dire de la membrane péritonéale des ovarioles — et du 
syncytium interstitiel (tissu interstitiel). L’auteur considéré ne parle 
pas d’une membrane péritonéale de l’ovaire. Tout le reste du tissu 
ovarique correspondrait au tissu des ovarioles de Drosophila 
melanogaster et de Dacus oleae formant les tubes ovariques et le 
calice. 

Pour éclaircir spécialement le mode de formation des différents 
éléments de l’ovaire, des recherches portant sur plusieurs espèces 
doivent être faites. 

Il me reste encore à discuter deux faits concernant la structure 
de l’ovaire. 

I s’agit d’abord de l’origine des cellules folliculaires. VERHEIN 
(1920) a affirmé que cellules folliculaires et cellules du filament 
terminal ont une origine commune, mais qu’elles se différencient 
indépendamment les unes des autres. Comme je lai déjà dit, 
de lPavis de cet auteur, les cellules folliculaires sont formées des 
petites cellules situées longitudinalement à côté des ovogonies. 

GE1GY (1931) n’est pas d'accord avec VERHEIN car il n’a Jamais 
trouvé que des ovogonies dans la chambre germinative des ovarioles 
de la Drosophile. Il fait dériver les cellules folliculaires des cellules 
plates des filaments terminaux. 
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Toutefois, j'ai vu d’autres cellules que les ovogonies, dans les 
chambres germinatives des ovarioles de Drosophila ; 11 y a des 
cellules mésodermiques qui proviennent directement des cellules 
du tissu des ovarioles, après la formation des filaments terminaux. 
La présence de ces cellules a été constatée aussi par GUYÉNOT et 
Navizze (1933) qui, en tout cas, sont d'accord avec GEIGY en ce 
qui concerne leur origine. D’autre part, NAVILLE (1932) et GUYÉNOT 
et NAVILLE (1933) voient dans les cellules du filament terminal non 
seulement les cellules mères du revêtement interne de l’ovariole (fu- 
tures cellules folliculaires), mais aussi les cellules mères des ovogonies. 

Déjà Gross (1903) avait montré qu'il ne pourrait pas être 
question d’une fonction germinale du filament terminal. Mais c’est 
GEiGY (1931) qui le premier en a apporté la preuve expérimentale. 
Les ovaires imaginaux agamétiques qu'il a obtenus avaient des 
ovarioles rudimentaires avec un filament terminal. Il ne pourrait 
donc subsister aucun doute sur l’origine mésodermique du filament 
terminal. Je viens moi-même de confirmer cette conclusion. 


©) Transport des substances nourricières. 

_ J'ai signalé qu’à la fin du premier jour de nymphose, il existe 
dans l’ovaire, entre les cellules du tissu des ovarioles et entre celles 
du tissu interstitiel, des gouttelettes d’albumine. Un peu plus tard, 
outre ces gouttelettes, on observe aussi dans les mailles du tissu 
interstitiel, de grandes boules de protéine. Ces formations sont tout à 
ait semblables à celles qui, en grand nombre, occupent les corps gras. 
|  GeiGy (1931) a aussi remarqué, au cours de la nymphose, des 
Sphérules sidérophiles parfois très nombreuses et 
grosses, à la base de l’ovaire et entre les tubes ovigères. Cet auteur 
pense qu'il s’agit probablement de corps de nature lipoidique et 
qu'ils seraient l'expression d’un changement survenu dans le méta- 
bolisme général de l’ovaire. Mais par suite même des techniques 
 histologiques utilisées par l’auteur, il ne pourrait nullement s'agir 
de graisse quelle qu’en fût la nature. 

| D’après ce que l’on peut voir sur les figures données par GE1GY, 
ces corps sont bien ceux que j'ai trouvés aussi. Dans mes prépara- 
tions ils se présentent toujours comme éosinophiles, mais d’après 
ce que l’on sait sur les produits protéiques des corps gras des Insectes 
(Senmiener, 1928), ils peuvent être basophiles ou acidophiles. 

À mon avis, ces corps proviennent des cellules adipeuses envi- 
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ronnantes qui se présentent sous des degrés variables de désagré- 
gation. [ls pénètrent dans le tissu ovarique, transportés par l’hémo- 
Iymphe. Cependant, la forme sous laquelle ils sont transportés 
ne m'est pas connue. Parfois J'ai eu l'impression que même les 
grandes gouttes traversent la paroi de l’ovaire sans se dissoudre. 
C’est cependant un peu difficile à comprendre parce que, dans ce 
cas, 1l faudrait que la paroi ovarique fût, non pas une membrane 
continue, mais un réseau. D’un autre côté, si l’on admet que ces 
gouttes se dissolvent afin de pénétrer dans l’ovaire, il faut admettre 
aussi qu'elles se reforment immédiatement après leur passage, 
sous leur aspect précédent. Mais comme elles doivent traverser 
encore la membrane péritonéale des ovarioles pour pénétrer dans 
l’espace de ceux-ci, il faut qu’elles subissent de nouveau le même 
cycle de transformations. 

Chez Dacus oleae (ABoïM, 1944) 1l n’y a aucun doute que les 
gouttes d’albumine sont préalablement dissoutes dans l’hémo- 
lymphe. Ces gouttes ne sont même jamais appliquées contre la 
surface de la gonade: elles en sont séparées par une couche lymphaz 
tique très éosinophile, dans laquelle l’albumine est versée. On 
retrouve cette Iymphe colorée par l’éosine, dans les mailles du tissu 
interstitiel et dans tout l’espace qui entoure les ovarioles. IT n’y à 
Jamais reconstitution des gouttes dans l’ovaire. Peut-être à cause 
des membranes péritonéales parfaitement épithéliales, l’albumine 
est forcée de les traverser par osmose ? 

Il est possible que, chez la Drosophile, les gouttes d’albumine, 
entrainées par le courant lymphatique, traversent, sans se dis- 
soudre, tout le tissu interstitiel par les mailles de celui-ci; mais Il 
est aussi possible que les corps existant à l’intérieur de l’ovaire 
doivent leur aspect à une coagulation, par suite du fixateur, des 
substances protéiques dissoutes dans la Iymphe. 

J'ai remarqué la présence des mêmes gouttes dans les ovaires 
nymphaux agamétiques. GE1Gy dit que les corps sidérophiles de 
l’ovaire nymphal normal n'existent pas dans l’ovaire agamétique:! 
Mais cet auteur n’a vu que des ovaires agamétiques imaginaux qui 
n’ont plus, en effet, aucune inclusion protéique. 

Le fait que l’on retrouve ces formations dans l’espace qui 
entoure chaque ovariole, me fait penser que leur substance inter- 


| 


. . . . 1 
vient non seulement dans la construction du tissu ovarique, mais 
aussi dans la vitellogénèse. | 

: 
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Il me semble très probable maintenant que, avant de pénétrer 
dans l’ovariole, les gouttes d’albumine doivent subir une dissolu- 
tion. En effet, la masse éosinophile signalée autour des tubes 
ovariques peut représenter l’hémolymphe après la dissolution 
de l’albumine; on voit même que le nombre et les dimensions des 
gouttes et des vacuoles existant dans cette masse, diminuent gra- 
duellement. Ce n’est que la présence de noyaux dans cette masse 
qui vient compliquer cette interprétation. Quelle est l’origine de 
ces noyaux ? Je n’ai rien trouvé de semblable dans l'ovaire de 
Dacus oleae. Que signifient-ils ? 

Ainsi que je l’ai dit, ce syncytium forme d’abord une sorte de 
membrane au long des ovarioles: plus tard, cette membrane se 
réduit considérablement; à la fin de la nymphose il n’en reste que 
quelques vestiges. Une évolution identique a été observée dans les 
ovaires agamétiques. 

Il semble donc qu'il s’agisse d’une formation temporaire: 1l se 
peut que ce soit un syncytium trophique. Mais où prendrait-1l son 
origine ? 

Quoi qu'il en soit, les substances nourricières, albumine et 
graisse, dissoutes dans l’hémolymphe, doivent traverser ce syncy- 
tium pour pénétrer dans les cellules folliculaires: celles-ci les ren- 
dront aux cellules nourricières où le vitellus est formé pour passer 
dans l’ovocyte (VERHEIN, 1920). 

Une interprétation identique a été formulée par Kocn (1929) 
au sujet de la vitellogénèse chez Psychoda alternatu. 


ÆuCONSIDÉRATIONS GÉNÉRALES SUR LES RAPPORTS ENTRE LES 
PARTIES GERMINALE ET SOMATIQUE DES GONADES. 


GEiGY (1931) a déjà pu affirmer que les cellules polaires des 
Insectes ne sont que les initiales exclusives des éléments de la 
Spermatogénèse et de l’ovogénèse. Elles sont formées à un stade 
très précoce du développement, et cet auteur a très Justement pré- 
senté la principale conclusion qui se dégage de ses expériences, 
comme un exemple remarquable de la théorie de la continuité du 
plasma germinatif de WEISMANN. 

Mes expériences ont pu éliminer d’une façon catégorique les 
quelques réserves que les résultats de GEIGY pourraient susciter, 
réserves que j'ai mentionnées dans l'introduction du présent 
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travail. Elles confirment et complètent plemmement celles de 
GEIGY. 

Il n’est, par conséquent, pas nécessaire que J’insiste sur la signi- 
fication des cellules polaires. Par contre, Je veux analyser, d’après 
mes études histologiques des gonades agamétiques en tous les stades 
de leur développement, les rapports entre cellules germinales et 
cellules mésodermiques. 

L'indépendance d’origine des parties germinale et somatique 
des gonades se confirme-t-elle aussi dans une indépendance mor- 
pho-physiologique des mêmes parties au cours du développement ? 

Je vais essayer de répondre, au moins en partie, à cette ques- 
tion. 


a) Ac‘îon du germen sur le soma. 


J’ai déjà affirmé que, malgré l’absence totale de cellules polaires, 
le mésoderme latéro-dorsal du 10€ segment de l’embryon, se difié- 
rencie en une ébauche de gonade. Il importe maintenant de remar- 
quer que cela se passe précisément au même moment et au même 
endroit où se forment, dans les embryons normaux, les ébauches 
des gonades typiques. 

Si l’on considère une autre étape du développement, on distingue 
déjà chez la larve âgée d’un Jour au maximum, les deux types 
sexuels de gonades:; dès ce moment on peut parler du testicule 
agamétique et de l’ovaire agamétique. La différenciation sexuelle 
des gonades purement somatiques se réalise à peu près en 
même temps que celle des gonades normales; ce fait est remar- 
quablement frappant quand on a affaire à une agamétie unilatérale: 
On peut dire encore que, comme dans le cas normal, l'ovaire agamé- 
tique est à ce moment-là, dans un stade à peu près embryonnaire, 
tandis que le testicule agamétique a déjà une organisation interne 
dans laquelle on peut reconnaitre toutes les catégories cellulaires 
représentées dans le testicule normal. 

Cette différenciation sexuelle des gonades sans cellules germi- 
nales, tout en s’effectuant au même moment que celle des gonades 
fertiles, se trouve être également, dans une certaine mesure, la 
conséquence d’une avance de l’évolution du testicule sur celle de 
l'ovaire. Comme nous l’avons vu, cette avance du testicule agamé- 
tique par rapport à l'ovaire, reste la même pendant tout le déve- 
loppement, comme dans le cas des gonades normales. 
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Cependant, l’ovaire dépourvu d’éléments germinaux réforme son 
organisation interne, et ceci à la fin du 3 jour de vie larvaire 
comme dans l’ovaire normal. Et la nouvelle structure est com- 
plètement identique dans les deux cas. 

On assiste jusqu’à la fin de la métamorphose à une évolution 
parfaitement normale du testicule et de l’ovaire agamétiques. Dans 
le testicule se produisent les mêmes modifications du groupe des 
cellules des canaux jusqu'à leur fusion avec le spermiducte pair; 
cette fusion s'effectue également au même âge que chez les sujets 
non irradiés. Dans l'ovaire se succèdent toutes les phases de l’orga- 
nisation des tubes ovigères avec leurs trois segments principaux, 
et de la formation des membranes péritonéales, du tissu interstitiel 
et des trachées; il n’y manque même pas le transport des gouttes 
d’albumine jusqu'aux ovarioles, n1 la formation et la régression 
du syncytium trophique. 

Ainsi, tout se passe dans le développement des gonades agamé- 
tiques comme si les cellules germinales étaient entièrement étran- 
gères à ce développement. Les initiales sexuelles ne jouent aucun 
rôle dans la genèse des ébauches des gonades: elles ne se dirigent 
même pas par un moyen qui leur serait propre vers l’endroit où 
elles doivent être logées par ces ébauches: elles doivent être trans- 
portées; elles ne sont pour rien non plus dans l’évolution de ces 
ébauches. Si ces cellules sont indispensables à la propagation de 
l’espèce, elles ne jouent, en tout cas, aucun rôle actif dans l’orga- 
msation de l’individu auquel elles appartiennent. 

Telle est la conclusion qui semble se dégager des faits que Je 
viens de résumer, et cela se trouve en complète opposition avec ce 
qui a été établi chez les Oiseaux. 

Mais si l’on analyse de plus près tous les résultats de mes recher- 
ches, on acquiert la conviction que tout n’est pas parallélisme et 
synchronisme entre le développement des gonades agamétiques et 
celui des gonades normales. 

Il y a, d’abord, de considérables différences de dimensions entre 
les gonades agamétiques et les gonades normales correspondantes; 
ces différences sont de plus en plus importantes au fur et à mesure 
que le développement approche de son terme. Cela ne semble pas 
particulièrement étonnant, puisque c’est à l’énorme multiplication 
et croissance des cellules germinales que les gonades normales 
doivent leurs grandes dimensions. Cela explique d’une part pour- 
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quoi la tunique externe du testicule agamétique atteint l’épaisseur 
que GE1GY (1931) et moi-même avons signalée; et pourquoi, d’autre 
part, la tunique interne de la même gonade présente un aspect 
presque épithélial, tandis que dans le testicule normal ses noyaux 
sont tellement écartés que l’on a considéré très souvent cette tunique 
comme une formation anhiste. Ceci explique encore pourquoi les 
membranes péritonéales de l’ovaire et de l’ovariole sont, dans les 
ovaires agamétiques, de vraies bandes épithéliales; et pourquoi 
aussi les trachées du tissu interstitiel sont tellement serrées qu’elles 
donnent l’impression d’être beaucoup plus nombreuses que dans 
les ovaires normaux. 

J'ai remarqué cependant que le testicule agamétique est plus 
réduit que la masse totale de tissu mésodermique d’un testicule 
normal du même âge et que l’on aurait vidé des cellules sexuelles. 
Si l’on compare les figures (compte tenu des différences de grossis- 
sement), on s'aperçoit que, jusqu’à la fusion avec les vasa efferentia, 
tout le testicule agamétique atteint à peine la grandeur du seul 
groupe des cellules des canaux du testicule normal. 

Dans le cas de l’ovaire, ce n’est qu’à la dérnière phase de son 
évolution que l’on constate certaines discordances. Ainsi, J'ai 
observé que les tubes ovigères dépourvus de cellules germinales 
finissent leur évolution au stade d’une chambre germinative ter- 
minée par les deux filaments terminal et postérieur. Les cystes ou 
chambres ovulaires ne sont même pas ébauchées; les cellules qui 
revêtent la chambre germinative ne montrent pas la moindre ten- 
dance à former un épithélium folliculaire. J’ai déjà mentionné aussi 
que le nombre des gaines ovariques des ovaires agamétiques est 
toujours inférieur à ceux que j’ai trouvés dans les ovaires normaux. 

Je pense donc que, bien que les cellules germinales ne com- 
mandent n1 la genèse, n1 l’organisation des gonades, elles ne sont 
pas tout à fait sans effet sur certaines particularités de cette struc- 
ture. Cette influence probable n’est pas d’ordre mécanique comme 
celle qui a été signalée à propos de plusieurs discordances, au cours 
de l’étude des gonades agamétiques. Cette influence est d’une 
portée plus active; elle favorise le développement en volume du 
tissu somatique de la gonade, ainsi que la différenciation de cer 
tains éléments de ce tissu. 

Cette supposition trouve un appui très important dans les 
résultats des études de KERKkIS (1933) et de GLoor (1943). 
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Le premier de ces auteurs a constaté que les hybrides entre 
Drosophila melanogaster et D. simulans sont stériles parce que la 
gamétogénèse n'a pas lieu; les cellules ne dépassent pas le stade de 
gonies. Cet auteur a constaté alors que les tubes ovariques, qui 
ne renferment que des ovogonies, ne forment jamais de follicules. 

GLoor a étudié l’évolution des gonades d’une race létale (Igl) 
de Drosophila melanogaster transplantées dans des larves normales. 
Dans ces gonades, les gonies finissent par dégénérer. Cet auteur 
décrit dans le testicule de cette race une hypertrophie du groupe des 
cellules des canaux. Cette hypertrophie est en opposition avec la 
réduction totale du testicule agamétique signalée par moi, mais Je 
ne suis pas en mesure de trouver une explication de ce fait. Ce qui 
semble intéressant dans ce cas c’est de constater que cette hyper- 
trophie révèle, aussi bien que la réduction que j'ai observée, un 
manque d’action des cellules sexuelles. Tout l’ovaire est normal, 
sauf l’épithélium folliculaire qui n’est pas différencié. Ce dernier 
fait a même amené GLooR à conclure, non sans raison, que la 
différenciation des cellules folliculaires est étroitement dépendante 
de l’action des cellules germinales: les cellules folliculaires n’ac- 
quièrent toutes leurs caractéristiques que quand l’ovocyte et les 
cellules nourricières se forment. En outre, le nombre de tubes 
ovigères d’une grande partie des ovaires de la même race est infé- 
rieur à 19. 

Les travaux de ées deux auteurs ont été faits dans une direction 
entièrement différente de celle qui a orienté le présent travail, mais 
ils montrent en tout cas des faits complètement concordants avec 
ceux que J'ai exposés. [ls montrent aussi une grande indépendance 
des éléments sexuels et des éléments somatiques des gonades. Ils 
montrent même que quand un facteur physiologique ou génétique 
perturbateur existe dans l’organisme, ce facteur peut exercer son 
action désorganisatrice sur les gonades en atteignant exclusivement 
les cellules germinales. Si celles-là ne se présentent pas avec une 
structure entièrement typique, il faut voir dans ce fait une consé- 
quence directe de l’altération de celles-ci. 

On peut donc conclure que, chez les Insectes, les éléments soma- 
tiques des gonades contiennent toutes les potentialités nécessaires 
à la différenciation de la structure typique d’un testicule ou d’un 
ovaire; cependant leur indépendance par rapport aux cellules ger- 
minales n’est pas absolue: celles-ci interviennent, dans une mesure 
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que l’on ne peut considérer comme négligeable, n’induisant pas, 
il est vrai, une différenciation, mais aidant les potentialités existant 
dans les éléments somatiques des gonades à remplir intégralement 
leur mission constructrice. 


b) Action du soma sur le germen. 


Le présent travail montre que la partie somatique des gonades 
peut se former et se développer en l’absence complète de cellules 
germinales. Cependant la question peut se poser de savoir si le 
phénomène inverse est vrai aussi. 

Le problème se présente alors de la façon suivante: Que devien- 
dront les initiales sexuelles si on les prive du substractum méso- 
dermique destiné à les recevoir ? 

C’est ce qui a été étudié chez les Oiseaux par DANTSCHAKOFF 
(1941). Cet auteur a détruit la région de la paroi du coelome où 
arrivent normalement les initiales sexuelles transportées par le 
courant sanguin, et où se forment les gonades. Après cette destruez- 
tion, les cellules germinales sont transportées dans une autre partie 
du mésoderme; sous l’action inductrice des initiales sexuelles, cette 
portion du mésoderme qui normalement ne donnerait peut-être 
que du mésenchyme banal, commence à former une ébauche 
sexuelle. 

Chez les Insectes, cette éventualité ne doit pas exister. Souve= 
nons-nous que les cellules polaires ne contribuent en rien à la diffé- 
renciation d’un territoire mésodermique qui leur est réservé et 
préparé d’avance; 1l ne faut donc pas s’attendre à ce qu’elles puis- 
sent, dans un autre endroit, utiliser des capacités d’induction 
dont elles semblent être dépourvues. 

L'intérêt de la question que j'ai posée serait seulement de 
savoir si les cellules polaires, en dehors des gonades, peuvent 
subir une gamétogénèse et devenir des cellules sexuelles mâles ou 
femelles. Cela permettrait de savoir si les cellules germinales 
jouissent, à l’égard du mésoderme, de l’indépendance dont celui-ei 
jouit à l’égard du germen. 

J’ai observé que 30% des cellules polaires formées ne pénètrent 
pas dans les bandes mésodermiques à l’endroit où elles doivent 
se rassembler pour prendre part à l’ébauche des gonades. Que 
deviennent-elles ? 

C’est seulement à la suite d’une étude statistique que J'ai pu 


à 
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établir ce fait, car je n’ai jamais vu aucune cellule polaire égarée. 
Il se peut que ces cellules soient résorbées dans le vitellus ou 
dans une autre région de l'embryon. Mais au fond on ne peut rien 
établir de précis sur la destinée de ces cellules. 
C’est un problème qui mérite d’être abordé expérimentalement 
par des voies différentes. J’espère le reprendre aussitôt que possible. 


VI. SOMMAIRE 


1. Le plasma polaire des œufs de Drosophila melanogaster à été 
détruit par les rayons ultra-violets; en général une lésion totale 
des cellules polaires a été obtenue. 


2. Le développement embryonnaire des œufs irradiés a été étudié 
dans tous ses stades: la formation, au même moment et au même 
endroit que dans les embryons normaux, des ébauches de gonades 
privées de cellules polaires (gonades agamétiques) a été constatée. 


3. La formation de ces gonades purement mésodermiques indi- 
que que les cellules polaires n’interviennent pas dans la diffé- 
renciation de ces ébauches. 


4. L'étude du développement post-embryonnaire des gonades 
agamétiques a montré que, déjà dans la larve très jeune, elles se 
différencient sexuellement. 


5. Le testicule agamétique présente toutes les catégories de 


| cellules mésodermiques qui constituent le testicule normal; 1l n’y a 


qu’une grande réduction de grandeur de la gonade, due à l’absence 
des éléments germinaux. 


6. Ces cellules évoluent, pendant la métamorphose, de la même 
façon que les cellules correspondantes du testicule normal. Il en 
résulte, en définitive, un testicule de structure typique, dépourvu 
d'éléments germinaux et très petit. 


7. L’ovaire agamétique commence son évolution au même mo- 


ment que l’ovaire normal, et présente la même organisation que 


celui-c1 en deux zones de structure différente. 


8. Chez la pupe, l’ovaire agamétique s’organise en tubes ovigères 


avec les mêmes éléments et d’après le même mode de formation 
que dans l’ovaire normal. 


ENV. OUISSE DE ZOoL., T. 52, 1945. 11 


450 ‘ A. N. ABOÏM 


9. L’ovaire agamétique définitif est histologiquement très proche 
de l’ovaire normal. Seulement les tubes ovariques sont en nombre 
plus petit, et ne forment Jamais de cystes ovulaires; l’épithélium 
folliculaire ne se différencie pas. 


10. La partie mésodermique des gonades peut évoluer norma- 
lement en l’absence des cellules germinales. Toutefois, les éléments 
sexuels doivent Jouer, dans cette évolution, un certain rôle auxi- 
liaire. 

11. Une étude histologique détaillée des gonades agamétiques 
dans tous les stades de leur développement a été faite parallèlement 
à une étude analogue des gonades normales. En conséquence, 
plusieurs conclusions qui concernent l’embryologie et l’histologie 
des gonades des Diptères ont pu être formulées. 
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1] 


I. EINLEITUNG UND PROBLEMSTELLUNG ! 


Die Anzahl der aufwachsenden, fertilen Nachkommen eines 
Organismus charakterisiert seine Fertilität. Diese ist von 
mehreren äusseren und inneren Faktoren und ihrem Zusammen- 
spiel abhängig. Für die Taufliege Drosophila melanogaster sind bei 
der Untersuchung der Fertilität drei Grüssen entscheidend (HADORN 
und ZELLER 1942/43). Die Eiproduktion oder Fecun- 
dität liefert die Grundlage zu allen Prüfungen. Die Zahl der 
lebenden Larven wird infolge Ausfaïl embryonal abgestorbener 
Keime oder unbefruchteter Eier meist kleiner sein als die Eizahl. 
Drückt man die Larvenzahl im Verhältnis zur Eizahl in Prozent 
aus, so erhält man die larvale Schlüpfrate. Die 1ma- 
ginale Schlüpfrate wird in analoger Weise ermittelt; 
sie kann bezogen werden auf Eizahl oder Larvenzahl. Fecundität 
und Schlüpfraten bezeichnen wir als Fertilitätskompo- 
nenten. 

Haporn und ZELLER haben besonders den altershbedingten 
Abfall der Fecundität und Larvenschlüpfrate an Einzelpaarzuchten 
untersucht. Ihre Arbeit führte zu folgenden Ergebnissen: Der 
altersbedingte Fertilitätsabfall ist sowohl durch eine Verminderung 
der Eiproduktion als auch durch eine Verschlechterung der Larven- 
schlüpfrate bedingt. Bei verschiedenen Genotypen ist der Zeit- 
punkt und die Geschwindigkeit des Abfalles charakteristisch ver- 
schieden. Der Abfall lässt sich durch Zusatz von jungen Männchen 
nicht verhindern. Dieser Fertiitätsabfall wird auf Zustandsände- 
rungen des alternden Weibchens zurückgeführt. 

Es wurde mir nun die Aufgabe gestellt, an umfangreichem 
Material Fecundität und Larvenschlüpfrate an zwei Selektions- 

Wildstämmen weiter zu prüfen und anschliessend einige Grund- 
| probleme näher zu analysieren. 
Von Herrn Prof. E. Haporx konnte ich die zwei vorunter- 


| 1 An dieser Stelle müchte ich meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. 
| E. Haporn, meinen herzlichen Dank aussprechen für die Anregung zu der 
vorliegenden Arbeit, für das stete Interesse, mit dem er meine Arbeit verfolgte, 
| für seine vielen guten Ratschläge und seine praktische Hilfe. Auch bin ich 
Herrn Prof. Hanorn durch die Überlassung einiger Drosophila-Stämme und 
die Einführung in die Transplantationstechnik zu grossem Dank verpflichtet. 
Herzlichen Dank schulde ich auch dem Kuratorium der ,, Georges und Antoine 
Claraz-Schenkung‘* für die mir gewährte Unterstützung. 
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suchten, in nachfolgender Tabelle aufgeführten Laboratoriums- 
stämme übernehmen: 


Herkommen Übernommene Kenntnisse 


| Stamm AÆoch Selektionsstamm aus Grosse Eiproduktion, hohe 
H) einer Auskreuzung Larvenschlüpfrate bis 3. Wo- 
Zürich‘ x white. che, nachher Fertilitätsabfall. 


| Stamm T'ief Wildstamm, seit Jahren | Eiproduktion ca. 14 so gross 

(T) in strengster Inzucht wie beim Hoch-Stamm. Lar- 
gehalten. venschlüpfrate durchgehend 
tiefere Werte. 


In der vorliegenden Arbeit werde ich diese Ausgangsstämme 
mit H'und T bezeichnen. 

Die Untersuchungen wurden so durchgeführt, dass m ôg- 
lichst vollständige Daten über. .di1etEF17280 
und, larvale Schlüpirate an Finzelpaarztuess 
ten gewonnen werden konnten. Im Anschluss an die Arbeit 
von HADoRN und ZELLER (1943) ergaben sich für meine Versuche 
folgende Fragen: 


1. Wie gross ist die Variabilitätsbreite der Fertilitätskompo- 
nenten bei diesen Stämmen, und wie wirkt eine strenge Selektion, 
wenn nur die Nachkommen der extremen Tiere des H- und T-Typus 
für die nächste Generation verwendet werden ? S. 168. 


2. Bleibt die Variabilität der beiden Stämme H und T an gene- 
tisch einheitlichem Material, d.h. bei isogenen (1sozygoten) Stämmen 
erhalten ? Sind die Stammunterschiede in Fecundität und Schlüpi- 
rate noch stärker ausgeprägt ? S. 173. 


3. Sind stammtypische morphologische Unterschiede an den 
Ovarien festzustellen ? S. 180. 

Wenn es sich ergibt, dass die Fertilitätsmerkmale bei den 
Stämmen konstant bleiben, dass sie also genotypisch bedingt sind, 
so künnen folgende Fragestellungen und Versuchsanordnungen 
weitere Aufschlüsse geben: 


4. Wie verlaufen die Fertilitätskurven bei reziproken Befruch- | 
tungen (H XT und T X H)?$.193. Es lässt sich dadurch entscheiden, | 
welchen Einfluss der Genotypus des Männchens auf die Fertilitäts- 
komponenten hat. 
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5. Hat bei Transplantation von Ovarien das neue Wirtsmilieu 
einen Einfluss auf die stammspezifischen Fertilitätsmerkmale ? 
S. 205. Das Ergebnis muss klarstellen, wie stark der mütterliche 
Stoffwechsel den Fertilitätsverlauf bestimmt. 


IT. METHODIK 


a) Untersuchungstechnik. — Das Überprüfen der Gelege führte ich 
so weiter, wie es in unserem Institut gebräuchlich war (Methode BEADLE 
1935, und Haporn und ZELLER 1943). Um genaue Werte bezüglich 
Eiproduktion und larvale Schlüpfrate zu erhalten, müssen Tagesgelege 
von einzelnen Weibchen geprüft werden. Zu diesem Zwecke werden 
Einzelpaare in Glaszylindern gehalten. Die Versuche werden bei einer 
optimalen Temperatur von 24°—25° C. durchgeführt. 

Kleine Blech- oder Porzellanschälchen giesst man mit Mais-Agar- 
Futter aus, das durch Zusatz von pulverisiertem Carbo adsorbens ge- 
schwärzt wurde. Diese Masse überstreicht man mit frischer Hefelüsung. 
Nach je 24 Stunden müssen diese Futterschälchen durch frische ersetzt 
werden. Das Weibchen legt alle Eier auf die Futteroberfläche. Nach dem 
Wechseln werden die Gelege bei 25° belassen, nach 45 bis 48 Stunden 
kontrolliert und dabei die leeren Eiïhüllen und die nicht entwickelten 
Eier gezählt. Auf der schwarzen Futterunterlage lassen sich diese Zahlen 
mit grosser Genauigkeit bestimmen. Die larvale Schlüpfrate wird 
 berechnet aus dem Verhältnis 


Zahl der leeren Eihüllen 
Zahl der abgelegten Eier 


100 = % . 


Die Paare werden bis zu ihrem Tode (25—35 oder mehr Tage) im 
| Glaszylinder belassen, wobei täglich das Futter gewechselt und somit 
die totale Legetätigkeit überprüft wird. Stirbt eim 
 Männchen früher. oder erweist es sich als unfruchtbar., so wird es durch 
ein Geschwistertier oder durch junge Nachzucht ausgewechselt. 


b) Weiterzucht. — Von den günstigsten Paaren des H- oder T- 
| Stammes einer Versuchsserie wird ein Tages-Gelege aus der zweiten oder 
dritten Woche in eine Zuchtflasche gebracht. Von den sich aus diesen 
 Gelegen entwickelnden Fliegen werden wieder frischgeschlüpfte Tiere 
für neue Zuchten entnommen. 


c) Massenzuchten. — Neben diesen Einzelpaarzuchten prüfte ich auch 
 Massenzuchten, bei denen 15-20 Paare eines Stammes zusammen in 
einem grossen Glaszylinder leben. Für die Überprüfung der Fertilität 
 eignet sich hier ein Zweistundengelege, das jeden Morgen auf ein Futter- 
 schälchen abgegeben wird, wobei je ca. 100—150 Eier der Population 

untersucht werden. 
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d) Statistische Verwertung des Materials. — Die gefundenen Werte 
werden in Koordinatensysteme eingetragen. Das Weibchenalter wird 
auf der Abszisse angegeben, die Eizahl in absoluten Werten, bezw. die 
larvale Schlüpfrate in Prozentwerten sind auf der Ordinate abzulesen. 
Jedes Kurvenbild enthält Eintragungen der Tages- und Wochendurch- 
schnittswerte. Auf diese Weise künnen in zusammengefasster Form die 
Verhältnisse leicht übersehen und verglichen werden. 

Die Kurven erstrecken sich jeweils über 29 Tage. Diese Zahl ent- 
spricht der durchschnittlhichen Lebensdauer der Weibchen und umfasst 
die Spanne von vier Legewochen. Ein Alter von 5 und 6 Wochen wird 
nur von einzelnen Weibchen erreicht:; es wurde deshalb auf die Auf- 
stellung dieser Wochenmittel (statistisch nicht vergieichbar) verzichtet. 


e) Transplantationstechnik. — Die Transplantationen werden nach 
der von EPpHrussr und BEADLE (1936) ausgearbeiteten Methode durch- 
geführt. Aus Zweistunden-Massenzuchtgelegen werden die Larven nach 
48 Stuaden in eine grüssere Zuchtschale (12-15 cm Durchmesser, mit 
Mais-Futter plus Hefeaufstrich) übertragen und im Alter von 96—100 
Stunden nach Eiablage operiert. Die Ovarien werden in Ringerlôsung 
herauspräpariert und dann in den neuen Wirt übertragen. Dieser experi- 
mentelle Eingriff hat eine Mortalität von 40—50°;, zur Folge. 


III. GRUNDVERSUCHE MIT VERSCHIEDEN FERTILEN 
STAMMEN 


14. DIE STÂAMME H un» T UND IHRE FERTILITÂATSTYPEN 


In diesem Abschnitt behandle ich ausschliesslich solche Versuche, 
wie sie bereits HaAporN und ZELLER im zweiten Teil ihrer Arbeit be- 
sprochen haben. An einer grossen Zahl von Einzelpaarzuchten werden 
die Grundlagen des Verhaltens von Fecundität und Larvenschlüpirate 
in den verschiedenen Lebensstadien nachgeprüft. Die einzige Abweichung 
cegenüber den früheren Versuchen besteht darin, dass eine strenge 
Selektion auf stammtypische Merkmale eingehalten wird. Im 
Verlauf von 14 Inzuchtgenerationen sind zusammen über 100 einzeln 
sehaltene Paare des H- und T-Stammes auf ihre Fertilität untersucht 
worden. 


a) Fecundiutät. 


Bei normal begatteten Weibchen beginnt die Eiablage am 
2. Lebenstag der Imago (Guyénor 1913, Hanorn 1943) und 
erreicht während der 1. Lebenswoche die maximale Tagesproduk: 
tion. Schon vom 5.—6. Legetag an beginnt bei beiden 
Stämmen parallel ein langsamer und stetiger, ans 
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nähern#d linearer Abfall der Eiproduktion. 
In Abb. 1 sind für 27 H- und 25 T-Zuchten verschiedener Gene- 
rationen die durchschnittlichen Tageseizahlen und die Wochen- 
mittelwerte eingetragen. Die Sammelkurven veranschaulichen den 
heutirchmentPeceunditätsuntersechied der be:i- 
den Stämme. Wie aus Tab. 6 S. 187 zu ersehen ist, ist der 
Unterschied in der Fecundität statistisch hoch gesichert, indem 
die Differenz der Mittelwerte 1hren mitéleren Fehler um ein Mehr- 
faches übertrifit. 

Die individuelle Variabilität wird durch die Zusammenfassung 
in Sammelkurven verdeckt. Grundsätzlich gilt aber das Kurven- 
bild für die meisten Einzelzuchten. Ein Anstieg in der Eiproduk- 
tion konnte nur in 2 Fällen beobachtet werden, in dem die Eizahl 
der 2. Woche durchschnittlich um etwas mehr als 10 Eier hôher 
war als in der 1. Legewoche. Bei ca. 25—30% der Zuchten kann 
der gleiche Stand der Eiproduktion während 2 Wochen (entweder 
1./2., oder 2./3., oder 3./4. Woche) erhalten bleiben, aber auch 
hier tritt früher oder später ein deutlicher Abfaïl im Verlauf des 
Lebens ein. Gelegentlich treten in der Eizahl einzelne Tagesschwan- 
kungen auf. Sie hängen wohl von äusseren Faktoren ab (Zusammen- 
setzung und Feuchtigkeit des Futters, kleine Temperaturunter- 
schiede, Beunruhigung der Weibchen). Ich konnte jedoch nie, 
weder beim H- noch beim T-Stamm, ein periodisches, sich über 
mehrere Tage erstreckendes An- und Abschwellen der Eiablage 
beobachten. Dies steht in Übereinstimmung mit den Befunden von 
Haporn und ZELLER (1943) und den Angaben SHapiros (1932). 
Die Publikation aller Einzeldaten würde daher nichts Neues zeigen, 
sodass darauf aus Raumgründen verzichtet werden kann. 

Über den Streuungsbereich der Wochen- 
durchschnittswerte der Eizahlen orientiert auch Ab- 
bildung 1. Zwischen den H- und T-Zuchten sind die Übergänge 
gleitend, nur die Mittelwerte sind stark verschieden. Die besten 
H-Weibchen legen während der ersten Woche täglich 100 bis 
max. 130 Eier, in der zweiten Woche nur noch selten gegen 100 
und von der dritten Woche an sinkt die Zahl täglich. Tiere mit 
schlechter Fecundität weisen in der ersten Lebenshälfte Tages- 
eizahlen von 70—80 auf, auch bei ihnen tritt mit zunehmendem 
Alter eine stetige Abnahme ein. Es gibt einzelne Weibchen, die am 
Ende der Legetätigkeit noch einige Tage leben, ohne Eïier zu legen, 
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während bei der Mehrzahl sofort nach Fecunditätsstillstand der 
Tod eintritt. Für die meisten T-Weibchen liegt das Maxi- 
mum (erste Woche) der Eizahl bei 50—70 KEiern. Schon in der 
zweiten Woche fällt jedoch die Tageszahl beträchtlich, und oft 
werden in hüherem Alter während langer Zeit weniger als 10 Eier 
pro Tag gelegt. Nur vereinzelte T-Weibchen zeigen in der ersten 
Lebenshälfte eine grüssere Eiproduktion, die in den Bereich der 
H-Fecundität streut. 


ABB. 1. 


Fecundität der H- und T-Zuchten. Ordinate: Eizahl-Werte: Abszisse: Mutter- 
alter [.— IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) und Wochen- 


mittelwerte (unterbrochene Kurve). H — 27 Paare (Wochenmittel für 
Einzelzucht — kleine Kreise); T — 25 Paare (Wochenmittel für Einzel- 
zucht — kleine Punkte). 


Eine Selektion auf hohe Eizahl beim H-, und mittlere 
bis tiefe Eizahl beim T-Stamm, konnte die oben angeführte Varia- 
bilität nicht beeinflussen. Der ziemlich grosse Streuungsbereich 1st 
den Stämmen eigen. Bei jeder Generation ist der 
stammtypische Unterschied im Mittelweres 
und die charakteristische Streuung (wie dis 
Abb. 1 zusammenfassend zeigt) erhalten geblieben 
(Tab. 2, S. 169). 
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Vergleicht man die Totalproduktion an Eiern 
während des gesamten Weibchenlebens, so erhält man für den 
H-Stamm einen Mittelwert von 1561 + 77,8 Kiern, für den T- 
Stamm einen solchen von 783 + 64,4 (für rn — Je 33 Einzelpaare). 
Dieser grosse Unterschied beruht keinesfalls 
auf verschiedener Lebensdauer der H- oder T- 
Weibchen. Für die oben verwendeten Zuchten (sicher beobachtete 
Fälle) beträgt die mittlere Lebensdauer für den H-Stamm M — 
29,2 + 1,6 Tage (n — 32), für den T-Stamm M — 27,7 + 1,5 Tage 
(n = 31). Ein Alter bis in die vierte Woche wird von der Mehrzahl 
der Tiere beider Stämme erreicht. (Aus diesem Grunde sind auch 
die Kurven und Tabellen auf diese Zeitspanne ausgedehnt.) Die 
Extremfälle liegen aber weit auseinander. ,, Kurzlebige“ Weibchen 
erreichen ein Alter von nur 12—18 Tagen, ,langlebige“ ein solches 
von 35—45 Tagen. Von den total 100 geprüften Tieren beider 
Stämme sind 22 Weibchen zu den ,,Kurzlebigen“ (Tab. 1) und 25 
zu den ,,Langlebigen“ zu zählen. In der Diskussion der Ergebnisse 
der Grundversuche komme ich auf die Relation von Eiproduktion 
und Lebensdauer zurück (Tab. 7, S. 190). 


b) Larvale Schlüpfrate. 


Aus den Fecunditätskurven ist ersichtlich, dass für die erste 
Legewoche optimale Leistungen charakteristisch sind. Dies gilt 
auch für die zweite Fertilitätskomponente, die den Anteil der 
geschlüpften Larven am Total der gelegten Eier in Prozent- 
werten angibt. Auch bei der Larvenschlüpfrate ist der H-Stamm 
dem T-Stamm überlegen. Die Anfangsrate des H-Stammes 
(3.—5. Tag) steht im Mittel ca. 12% hôher als beim T-Stamm 
2 079 n— 33; 0T:;M 801 +13%, n —38). 
Auf diesen Hôchstwert der ersten Woche folgt mit Zunahme 
Mes Muttéralters stets eine Verschlechte- 
rung der Rate. In der vierten Woche sind die beiden 
Stämme statistisch nicht mehr deutlich zu trennen. 

Die Gesamtrate (Larvenzahl bezogen auf sämtliche 
während des Lebens gelieferten Eier) erreicht für die H-Zuchten 
einen Mittelwert von 84,5% (n — 28), für die T-Zuchten 72,8% 
(n — 26). Die Analyse der , Nichtgeschlüpften “ (Eier, 
die keine Larven geliefert haben) lässt sich schwer durchtühren. 
Es liegen Untersuchungen von Haporx und ZELLER (1943) darüber 


164 | M. REIFF 


vor. Sie haben im Stichprobeverfahren die keine Nachkommen 
hefernden Eier in Karminessigsäure ausgepresst. Bei rund ein 
Viertel der Fälle zeigten sich Ansätze zur Embryonalentwicklung, 
der weitaus grüssere Teil wurde aber als unbefruchtet registriert. 
In meiner Arbeit bin ich darauf nicht weiter eingetreten. 


Eine Abweichung vom normalen Zustand 
der E1er trat beim H-Stamm in 19 von 61 Zuchten auf (Tab. 1). 
In diesen Fällen sind die gelegten Eier zu einem grossen Prozent- 
satz oder gesamthaft atypisch. Sie erscheinen gegenüber 
den normalen entweder glasig durchscheinend oder braun. Beide. 
Eitypen liefern keine Larven. Der Männchenwechsel führte bei all 
diesen Zuchten keine Anderung herbei. Die Sektion der Ovarien 
zeigt, dass der Zustand der Kier schon bei der Bildung abnorm ist. 
Es scheint sich um eine charakteristische Eigenschaft gewisser 
H-Zuchten zu handeln; denn auch beim isogenen His-Stamm traten 
gleiche Erscheinungen auf (Tab.3). Trotz sofortiger Gegenselektion 
war das Vorkommen von atypischen KEiern nicht auszumerzen. 
Solche schlechte Eier kônnen von Weibchen mit grosser oder 
geringerer Fecundität gehiefert werden. Eine genaue Strukturunter- 
suchung habe ich für diese pathologischen Ausnahmefälle nicht 
durchgeführt. Diese Zuchten sind für die Kurvenbilder und Mittel- 
wertsberechnungen nicht verwertet worden, da diese Gelege nur 
kurze Zeit überprüft und alsdann als Spezialfälle ausgeschaltet 
wurden. 


Um eine Übersicht über die Variabilität des Ver- 
suchsmaterials im Schlüpfratenverlauf zu geben, wird 
eine Gruppierung der Zuchten in verschiedene Kategorien vorge- 
nommen. Diese Unterabteilungen jedes Stammes bezeichne ich als 
stammeigene Schlüpfratentypen, da sie in jeder 
Generation vertreten sind, sich also selektionsunem- 
pfindlich erweisen. Grundsätzlich besteht für Jeden Stamm 
(H und T) ein recht grosser Streuungsbereich der Ratentypen, die 
Zusammenfassung zu verschiedenen Kategorien geschieht willkür- 
ich und gestattet lediglich eine klarere Darstellung. Die einzelnen 
Fertilitätstypen stützen sich auf folgende Merkmale: 


H-Stamm: Ale H-Zuchten zeichnen sich aus durch eine 
Schlüpfrate von 90—100%, in den ersten beiden Wochen. Das 
Versuchsmaterial verhält sich aber insofern uneinheitlich, als ein 
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TABELLE {. — Gegenüberstellung der H- und T-Zuchten nach ihrem 
Verhalten in der Schlüpfrate. 


Fettgedruckte Zahlen — 


Typen des H-Stammes 


Kategorien 


Anfangsrate 90—100% 
Ratenabfall 4. Woche 


Anfangsrate 90—100% 
Ratenabfall früh 


Ende 2., anfangs 3. Woche 


Anfangsrate 80% 
2. Woche 95% und später 
typisch H-Charakter . 


Kurze Lebensdauer 12-—17 


Verwertet in Kurvenbildern (Abb. 


- Typen des T-Stammes 


Kategorien 


Anfangsrate gegen 90% 
Ratenabfall 4. W oche 


Anfangsrate 80—90% 
Ratenabfall in der 
3. Woche . 


Anfangsrate gegen 809% oder 
tiefer, durchgehend tiefe 
Rate mit Schwankungen 


Kurze Lebensdauer 12-17 
Tage: 1. Woche 80—90%, 


2 und 3). 


Tage: durchgehend hoch, Abfall früh 6 | 
früher Abfall Anfang unter 809, 8 | 

| 

Atypische Eier in Gelege . 19 Extrem kleine Eizah]l 6 | 
 - Annäherung an H-Charakter | 
me Ra Faire n Rate anfangs über 90%, | 
fe px re teter immer hüher als die | 

als die andern H-Typen 2 T-Typen A) 
ToialoBéare.r . 60 Mont AitParie | L 53 | 


verschiedenes Verhalten vom Ende der zweiten Woche an eintritt. 
Der Ratenabfall kann spät oder früh erfolgen. 

T-Stamm: Hier ist vor allem der Anfangscharakter der 
Schlüpirate bei den verschiedenen Zuchten verschieden. Versuchs- 
paare des T-Stammes mit hoher Anfangsrate (erste Woche) ver- 
halten sich ähnlich wie die H-Zuchten, indem ein früher oder 
später Ratenabfall eintritt. 

Tabelle { gibt eine Übersicht über die Zusammenstellung des 
Versuchsmaterials. Als Ergänzung sind auch die für die Kurven- 
bilder unverwendbaren Zuchten eingegliedert (Abgabe von aty- 
pischen Eiern, sehr geringe Eiproduktion, abnorm kurze Lebens- 
dauer des Weibchens). 

In den nun folgenden Kurvenbildern (Abb. 2 und 3) 
sind die Einzeldaten der Versuchspaare zu Summenkurven zusam- 
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mengefasst. Dabei wird die Gruppierung nach den Ratentypen 
(Kategorien) beibehalten. 


Schlüpfratentypen des H-Stammes (Abb. 2). — Bei 14 Paaren 
bleibt die Larvenschlüpfrate bis Ende der dritten Woche über 90% 
(Tagesdurchschnittskurve dünn ausgezogen). Vom 22. Legetag an 
sinkt die Tageskurve rasch, indem bei einigen Zuchten sehr schlechte 
Ratenwerte auftreten (Kurve 1). 


ABB: 2. 


Schlüpfratentypen der H-Zuchten. Ordinate: Schlüpfrate in %: Abszisse: 
Mutteralter [.—IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) und 
Wochenmittelwerte (unterbrochene Kurve). 1 — 12 Paare mit spätem, 
2 — 16 Paare mit frühem Ratenabfall. 


16 Versuchspaare gehôren dem zweiten Ratentypus an, bel 
dem der Fertilitätsabfall schon Ende der zweiten Woche beginnt 
(Kurve 2). Innerhalb der dritten Woche sinkt der Mittelwert 
auf 50—60%. Der vierte Wochenwert liegt extrem tief (21%): 
Es gibt Weibchen, die in dieser Zeit bei einer Schlüpfrate von 
0—10% noch viele Eier legen. Für den Ratenverlauf hat die Zu- 
gabe eines jungen Männchens keinen Einfluss; nur in drei Fällen 
war eine vorübergehende Besserung der Rate festzustellen, die 
aber nach 2—3 Tagen sofort wieder zurückging (über die Bedeu- 
tung des Männchenwechsels siehe S. 188 und HADoORN und ZELLER, 
S. 289). 

Abbildung 2 zeigt deutlich den allgemeinen Charakter der H- 


| 
| 
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Ben  ÆhlenmeuHe Zukchiten gemeunsam:ist d1e 
Bunchgerhendehohe Rate während der ersten 
zwei Wochen der Legezeit. Auf diesen ersten Le- 
bensabschnitt mit durchaus einheitlichen Merkmalen folgt in der 
zweiten Lebenshälfte ein fächerformiges Verteilen der Einzelraten 
auf der Kurvenskala. Der Streuungsbereich wird sehr gross, die 
Tageswerte verteilen sich auf die Spanne von 0—90%,. Kinen 


Peitern Einbhckrin die t1mdaviduelle Variabilität 


INBB 9. 


Schlüpfratentypen der T-Zuchten. Ordinate: Schlüpfrate in % ; Abszisse: 
Mutteralter [I.—IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) und 
Wochenmittelwerte (unterbrochene Kurve). 1 — 16 Paare mit relativ 
hohem, 2 — 13 Paare mit tiefem Ratenstart. 


| gestattet uns Tabelle 6 (S. 187), in der die Verteilung der vier 


Wochen-Durchschnittsraten auf Klassen mit je 10% Unterschied 
bezogen ist. Von der dritten Woche an streuen die 28 verwerteten 
Zuchtpaare über alle 10er Klassen. 


Schlüpfratentypen des T-Stammes (Abb. 3). — Die in Tabelle 1 


 verzeichneten 16 Zuchten mit relativ hohem Ratenstart sind in 


Abbildung 3 zu einer Gruppe zusammengefasst. Die Tages-Durch- 
schnittswerte liegen in der ersten Lebenshälfte zwischen 80 und 


| 90% (Kurve 1). Davon verzeichnen sechs Paare an einzelnen Tagen 
eine Schlüpfrate von etwas über 90%; gelegentlich treten dabei 
grôüssere Schwankungen mit Tiefenzacken auf. Im Allgemeinen 
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wird von den ,hochratigen“ T-Zuchten die Grenze von 90% 
nicht überschritten. Die Summenkurve repräsentiert 
also auch hier den allgemeinen individuellen Verlauf. In der zweiter 
Lebenshälfte folgt zunächst ein ziemlich starker Abfall der Rate 
bedingt vor allem durch einige frühabfallende Versuchspaare. Fin 
die dritte und vierte Woche wird die individuelle Variabilität 
grôüsser, die Durchschnittskurve verharrt aber auf der gleicher 
Hôühe, ohne wesentlichen Fertilitätsabfall. 

Der zweite Typus umfasst 13 Zuchten mit tieferem Start de 
Rate (Kurve 2). Bei diesen Versuchspaaren ist der Ratenverlau 
während des ganzen Lebens ausgeglichener. Die Summenkurve ent: 
spricht dem Charakter der Einzelzuchten, verdeckt nur gelegent: 
lich abweichende ,,Zacken“, die aber keiner Regelmässigkeit unter: 
geordnet sind. Bei alternden Tieren dieser Gruppe ist nur eine 
geringe Ratenverschlechterung festzustellen. 


c) Stammspezifität. 


Eine Zusammenfassung der bisherigen Resultate findet sich ir 
Tabeile 6, in der sowohl für die Fecundität wie für die Larven: 
schlüpfrate die Mittelwerte der vier Hauptlegewochen des H- uno 
T-Stammes angegeben sind !. Die Überlegenheit des H-Stamme 
zeigt sich in Fecundität und Larvenschlüpfrate. Diese Aussage gili 
in bezug auf die Schlüpfrate mit guter Sicherung nur für die erster 
drei Wochen, da in der vierten Woche die individuelle Variabilitä 
sehr gross wird. Der altersbedingte Schlüpfraten: 
abfall ist somit beim H-Stamm.  soterc 
ihn auf die Anfangsrate bezieht, stärker ah 
beim T-Stamm (Abb.2 und 3, Tab. 2 und 6). Demgegenübe 
ist beim T-Stamm die Schlüpfrate grüsseren täglichen Schwan 
kungen unterworfen. 

Diese Aussagen stützen sich auf die täghiche Gelegeprüfung vor 
Einzelpaarzuchten während 14 Inzuchtgenerati1o 
nen in strenger Selektion. Im Fertilitäts 
charakter hat sich in dieser Zeit keine Veränderunt: 
gezeigt. Als Belegheispiel zu diesem Befund dient Tabelle 2 
Sowohl für die Totaleizahl wie für die Wochen-Durchschnittsrater 


1 In einer vorläufigen Mitteilung habe ich (RE1FF 1944) bereits die Haup 
resultate bekanntgegeben. | 
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sind die verwertharen Versuchsresultate der Zuchten aus der 5./6. Ge- 
neration denjenigen der 10./11. Generation gegenübergestellt. Die 
Daten beweisen die Unveränderlichkeit des Fertilitätscharakters, 
da die Mittelwerte, statistisch beurteilt, die gleichen geblieben sind. 


TABELLE 2. — Vergleich der Mittelwerte in Gesamteizahl und Schlüpfrate 
zwischen Zuchten der 5./6. Generation und 10./11. Generation. 


Versuche mit den Ausgangsstämmen H und T. 


H-Zuchten | T-Zuchten 


5./6.. | 10./11. | 5./6.. | 10./11. 
Generation | Generation Generation Generation 


Gesamteizahl 1710 + 110 | 1602 + 8: c | 907 + 


Schlüpfrate 
4. Woche . 
2. Woche . 
3. Woche . 
4. Woche . 


El A 


à © O1 © 


2 


Fe He He H 
Sort 
cou 
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Wie Haporx und ZELLER (1943, S. 259) ausgeführt haben, sind 
also ,mit der H- und T-Gruppe zwei Fertilitätstypen mit erbkon- 
stant unterschiedlichen Schlüpfraten ausgesondert worden“. 

Die Zusammenstellung der Resultate (Tab. 1) zeigt, dass von 
4l Zuchten des H- und 43 Zuchten des T-Stammes nur 2 des 
ersteren und 4 des letzteren in die Variabihitätsbreite des andern 
Stammes hinübergreifen. Auf Grund dieser Befunde kann man von 
emer Stammspezi‘ität sprechen. Wir verstehen darunter 
en Fertilitätscharakter, dessen Variabili- 
M durch gerichtete Selektion nicht ver- 
ringert werden kann. 

Als stammspezifische Merkmale für H und 
T gelten für alle weiteren Versuche: 1. Die Fecundität 
Me bem H-Stamm erheblich grôüsser als 
Am Stamm. 2 Der H-Stamm weist in den 
ebsten drei Wochen des Weibchenalters eine 
Statistisch gut gesicherte hôhere Larven- 
SPlüpirate auf als der T-Stamm. In der 
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vierten Woche ist der -Zustandrauseeshcns 
ner-‘und..sehwanKkttandavud'uellmiettnaicte 
Qualität: und VautalitémtedestWebtehemer 


2. DIE ISOGENEN STÂMME His UND TIS UND IHRE 
FERTILITÂATSTYPEN. 


a) Herstellung der Stämme. 


Nachdem die Fertilitätsmerkmale der H- und T-Typen festgestellt 
waren, ging ich dazu über, die Arbeit auch mit genetisch vollkommen 
einheitlichem Material, also mit isogenen Zuchten, als 
Parallele zu den H- und T-Stämmen zu ergänzen. In einzigartiger Weise 
eignet sich Drosophila melanogaster für den Aufbau solcher ,homozygous 
stocks" (Muizer 19306). 

In einem Schema gebe ich eine kurze Zusammenfassung über die 
Art unserer Herstellung dieser Stämme: 

H,, H,, etc. sei der doppelte Chromosomensatz eines Ausgangstieres 
mit postulierter Heterozygotie (je a oder b). In diesem speziellen Falle 
ist es ein Weibchen der H-Linie, also eine Wildform ohne besondere 
Kennzeichen im Phänotypus, nur mit charakteristischen Fertilitäts- 
verhältnissen, die wahrscheinlich auf viele Gene in den verschiedenen 
Chromosomen zurückzuführen sind. Für die Kreuzungen werden nur die 
drei grossen Chromosomenpaare beachtet, nämlich das X-Chromosom (1) 
und die beiden grossen Autosomen 2 und 3. Dieses Weïibchen kreuzt 
man mit einem Männchen, dessen zweites und drittes Chromosom durch 
dominante Faktoren markiert ist (Y — Y-Chromosom, S — Star, Cy = 
Curly, D — Dichaete). 


moe aie a Û + $S D 5 

à E10 0080" 2 CYR 

Len Re ELA es EN $ CIB CrinsR Ses 
CN ra AP à 


F.: P 
gleiches 
Männchen Ÿ 
Mie Hob Hyb , CIB Cy In3R Sb 
2 - —— = 
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In F, ist nur noch eine H-Chromosomengarnitur vorhanden 
(bei freier Kombination der a- und b-Elemente); die homologen 2. und 
3. Chromosomen tragen dominante Markierungsgene. Ein so konstis 
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tuiertes Männchen (ohne Crossing over!) wird nun für die weiteren 
Kreuzungen mit einem Weibchen aus einem separat hergestellten Stamm 
zusammengebracht, bei dem für die Chromosomen x, 2, 3 wiederum 
dominante Markierer und zugleich Crossing over-Unterdrücker enthalten 
sind (C — Crossing over-Unterdrücker (Inversion), { — Letalfaktor, 
B — Bar, Cy = Curly, In 3R — Inversion, Sb — Stubble). Unter den 
Nachkommen der zweiten Kreuzung (F,) gibt es nun solche, die in allen 
drei Chromosomenpaaren einmal je ein Chromosom mit den H-Genen, 
dazu im homologen Chromosom je das Markierungsgen und damit auch 
den Unterdrücker für das Crossing over besitzen. Ein Weiïbchen mit 
einem solchen Chromosomensatz wird aus den Phänotypen ausgesucht 
und mit dem gleichen Männchen, das schon vorher als 
Vater verwendet wurde, in einer neuen Zucht gepaart. Unter den 48 
môglichen Kombinationen muss es Tiere geben, die wieder den Phäno- 
typus der Wildform zeigen. Diese Fliegen besitzen jetzt 
von der väterlichen und mütterlichen Seite her 
identische Chromosomen. Das bedeutet nun, 
dass Jedes Gen eines Chromosoms im gleichen 
Ailelzustand auch im homologen Chromosom 
Mrhanden ist: Der neue Stamm ist damit 1s0- 
Z2ygot oder isogen. 

Als Ausgangsmaterial für diese Kreuzungen entnahm ich der zehnten 
Generation der H-Linie 20 Weibchen. Da jedes Weibchen einen eigenen 
Genotypus besitzt, der sich im isogenen Stamm verschieden auf die 
Fertiität auswirken kônnte, war die Einzelzucht und die parallele Durch- 
führung einer grüsseren Anzahl von Kreuzungen nôütig. 

Die neu entstandenen isogenen H-Tiere werden in der bereits ange- 
gebenen Weise sofort auf ihre Fertilitätskomponenten geprüft. Die sich 
für die Zuchten mit H-Charakter eignenden Paare werden als Stämme 
angesetzt und weitergezogen. Die Selektion bezieht sich, wie bei den 
ursprünglichen Stämmen, auf die Merkmale: hohe Eizahl und hohe 
larvale Schlüpfrate. Der isogene H-Stamm trägt die Bezeichnung His. 

Analog gestaltet sich die Herstellung des isogenen Stammes aus der 
zehnten Generation der T-Linie. Die Selektion gründet sich hier auf die 
Merkmale: mittlere Eizahl und mittlere oder früh abfallende larvale 
Schlüpfrate. Der isogene T-Stamm wird mit Tis bezeichnet. 


b) Allgemeine Merkmale der isogenen Stämme. 


Die P- und F,-Generation der neuen Stämme werden für die 
 Besprechung der Ergebnisse nicht verwendet, da es sich um ,,An- 
fangszuchten“ handelt, die erst weiter in der Selektion geprüft 
werden mussten. Von F, an sind während zehn aufeinanderfolgen- 
den Inzucht-Generationen zusammen 120 His- und Tis-Einzel- 
 zuchten beobachtet worden. Tabelle 3 gibt eine Übersicht der 


REv. Suisse DE Zooz., T. 52, 1945. 13 


172 M. REIFF 
dabei auftretenden Typen und der zusammenfassenden Mittel- 
werte. 

Mit guter statistischer Sicherheit sind wieder die deutlichen 
Unterschiede der beiden Stämme in Fecundität und larvaler 
Schlüpfrate aufgetreten. Die Gruppierung nach frühem und 


TABELLE 3. — Übersicht über das Versuchsmaterial der isogenen Stämme. 
Gegenüberstellung der Mittelwerte und Gruppierung 
der His- und Tis-Zuchten. 


Fettgedruckte Zahlen — verwertet in Kurvenbildern (Abb. 5 und 6). 


Typen des His-Stammes | Typen des Tis-Stammes 
Mittelwerte n | M'ttelwerte n 
Weibchenalter Weibchenalter 
28:DE- 1:25 - 52 22,5: 240,94 Win A RES AA 
Gesamteizahl Gesamteizahl 
TOOLS OL 6177 43 548,0: 2290; RRRRURE 43 
Anfangsrate 3.—5. FA Anfangsrate 3.—5. Tag 
92,8 + 0,7. 48 GAS EE SOURCES Me D 
| 
| Kategorien n | Kategorien n 
I 
Anfangsrate 90—100% Anfangsrate 80—90% 
Ratenabfall 4. Woche 16 Ratenabfall deutlich . . 8 
Anfangsrate 90—100% Anfangsrate 50—70%, | 
Ratenabfall 2./3. Woche. 9 durchgehend tief. . . . 20 
Anfangsrate über 90% Schwankungen der Rate 
grosse Schwankungen 13 aber T-Charakter. . . . 7 
Kurze Lebensdauer Kurze Lebensdauer 
| durchgehend hoch a 1. Woche 80— Maine 3 
| früher Abfall î durchgehend  tiei=.- 7 
Atypische Kier in Gelege . 15 Extrem kleine Eizahl oder 
abnorm tiefe Rate . . 6 
Annäherung an Tis-Charak- Annäherung an His-Charak- | 
ter. Rate nie 90%, immer ter. Rate anfangs über 
| tiefer als die His-Typen. % 90%, immer hôher als 
| die: "Tis:TYypenteRrss 6 
Total "PH 4rex. 3 Total Paar.és 97 


FERTILITATSTYPEN BEI SELEKTIONSSTÂAMMEN F7 


spätem Ratenabfall konnte auch beim His-Stamm durchgeführt 
werden. Der Tis-Stamm zerfällt wieder in Typen mit relativ hoher 
und tiefer Anfangsrate. Daraus ersieht man, dass bei den isogenen 
Zuchten im grossen und ganzen die gleichen Typen auftreten wie 
bei den ursprünglichen Stämmen. Das Zuchtmaterial 
er H=- und T-Stämme war also für die geno- 
Bopischen Grundlagen der Schlüpfrate durch 
Ben selektron s'chon weitgehend  1isozygot 
geworden. Auch hier weisen nur wenige Ausnahmefälle des 
einen Stammes den Charakter des andern Stammes auf (bei His 4, 
bei Tis 6 Zuchten; vergl. Tab. 1 und 3). Aus den Mittelwerten 
(Tab. 3) ist zu ersehen, dass die unterscheidenden Merkmale noch 
verschärft sind. Die Tis-Weibchen leben weniger lang als die His- 
Weibchen. Die Eiproduktion ist bei beiden Stämmen geringer, 
behält aber ungefähr das gleiche Verhältnis von 2 : 1 bei. Die 
Anfangsrate liegt bei His auf dem gleichen Niveau wie beim H- 
Stamm, während bei Tis dieselbe um 20% reduziert ist. 


c) Fecundität. 


-Vergleicht man die Fecunditätskurven in Abbildung 1 und 4, 
so fällt auf, dass die Eiproduktion bei den isogenen Stämmen 
Stark reduziert ist. Es gibt hiefür zwei Erklärungsmôglichkeiten : 
 Entweder war das. Zuchtmaterial in bezug auf die Fecunditäts- 
_faktoren trotz der Selektion noch genetisch uneinheitlich, oder es 
ist bei den Auskreuzungen für die isogenen Stämme zufällig eine 
fecunditätsabschwächende Kleinmutation ausgelesen worden. 


Variabilität beim His-Stamm (Abb. 4). — Vereinzelte His- 
| Weibchen produzieren in der ersten Legewoche gegen 100 Eier pro 
Tag. Die Mehrzahl legt aber in der optimalen Legezeit nur 60—70 
Eier täglich. Oft schwanken die Eizahlen der ersten zehn Tage 
zwischen 20 und 40. Die individuelle Variabilität ist also sehr gross. 
In der zweiten Lebenshälfte liegen alle Tageswerte zwischen 0 und 
30. Die His-Eiproduktionskurve liegt also durchgehend tiefer als 
beim H-Stamm, der annähernd lineare Verlauf der Tages- und 
Wochenkurven wird jedoch beibehalten. 


Variabilität beim Tis-Stamm (Abb. 4). — Die Tis-Fecunditäts- 
| kurve erreicht am dritten Lebenstag der Weïbchen ihr Maximum, 
nachher fällt sie stetig ab. Die hôchste Produktion von einigen 
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Weibchen beträgt 80 Eier pro Tag. Meistens werden aber in der 
optimalen Legezeit nur 30—60 Eier gelegt. Die Grenze der Einzel- 
werte der ersten Woche liegt etwa bei 70, in der zweiten Woche 
reicht sie noch bis 50 Eier. Von der dritten Woche an werden 
hüchstens noch 30 Eier pro Tag gelegt. Viele Weïbchen legen vom 
18. oder 20. Lebenstag an keine Eier mehr, leben aber noch min- 
destens eine Woche lang. Somit liegt der vierte Wochenwert sehr 
tief. Von 61 Zuchten haben 8 Weibchen vom Beginn der Lege- 


ABB. 4. 


Fecundität der His- und Tis-Zuchten. Ordinate: Eizahl-Werte; Abszisse: 
Mutteralter 1.——IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) und 
Wochenmittelwerte (unterbrochene Kurve). His — 28 Paare (Wochen- 
mittelwerte für Einzelzucht — kleine Kreise); Tis — 26 Paare (Wochen- 
mittel für Einzelzucht — kleine Punkte). 


tätigkeit an nur 10—20 Eier pro Tag geliefert, auch ihre Schlüpf- 
rate war extrem schlecht (Tab. 3). Diese Beobachtungsserien 
wurden für die Kurven nicht verwendet. 

Im Vergleich zur Fecunditätskurve des T-Stammes liegt die-! 
jenige des Tis-Stammes durchgehend tiefer, wobei aber wieder der! 
lineare Charakter beibehalten wird. 


d) Schlüpfrate. 


Ratentypen beim His-Stamm (Abb. 5). — 16 Paare der ,ang+ 


lebigen “ und normale Eier legenden His-Zuchten zeigen im Schlüpla 
| 
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raten-Verlauf den Fertilitätsabfall erst Ende der dritten oder 
anfangs der vierten Woche (Kurve 1). Dieser Typus entspricht also 
der guten H-Gruppe in Abbildung 2. Ein ähnlicher Fertilitätstypus 
mit frühem Ratenabfall, wie er auch für den H-Stamm gilt, ist 
für 9 His-Paare in Abbildung 5 aufgezeichnet (Kurve 2). In der 
ersten Woche tritt der H-Typus stark hervor, schon von der zweiten 
Woche an zeigen jedoch mehrere Weibchen eine schlechte Rate. 
Von der dritten Woche an werden meist noch recht viele Eier 


ABB. 5. 


Schlüpfratentypen der His-Zuchten. Ordinate: Schlüpfrate in % ; Abszisse: 
Mutteralter [—IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) und 


Wochenmittelwerte (unterbrochene Kurve). 1 — 16 Paare mit spätem:; 
2 — 9 Paare mit frühem Ratenabfall; 3 — 13 Paare mit Schwankungen 
der Rate. 


geliefert, aber die Schlüpfrate liegt bei mehreren Zuchten schon 
um 0%. Dies hat zur Folge, dass der vierte Wochenwert tiefer liegt 
als beim Tis-Stamm. Die Faktoren, die den H-Charakter dieser 
Kategorie bestimmen, sind jedoch Anfangsrate und Eiproduktion. 

Es ergibt sich die Notwendigkeit, 13 His-Paare zu einem dritten 
Typus zusammenzufassen (Kurve 3). Bei diesen Zuchten treten 
während der zweiten oder dritten Woche in der Schlüpfrate ,.Tie- 
fenzacken“ auf. Die Rate kann plützlich um 5080 fallen und 
während 2—3 Tagen auf sehr tiefen Prozentwerten verbleiben, um 
nachher sprunghaît wieder die vorherige Hühe zu erreichen. Durch 
diese Schwankungen erhalten selbstverständlich die Durchschnitts- 
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werte eine starke Senkung. In Abbildung 5 ist für diese Gruppe 
nur die Wochenkurve eingezeichnet. 

Als Abnormitäten (13 von 68 Fällen) sind die gleichen abnormen 
Eitypen in verschiedenen Generationen wieder aufgetreten, wie sie 
sich schon beim H-Stamm zeigten (S. 164). 


Ratentypen beim Tis-Stamm (Abb. 6). — Gegenüber dem T- 
Stamm ist bei den isogenen Tis-Zuchten die Rate mehrheitlich 
etwas verändert. Während den Versuchen zeigte sich bei 27 Weïb- 


Schlüpfratentypen der Tis-Zuchten. Ordinate: Schlüpfrate in % : Abszisse: 
Mutteralter I.—IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) und 
Wochenmittelwerte (unterbrochene Kurve). 1 — 15 Paare mit relativ 
hohem; 2 — 20 Paare mit tiefem Ratenstart. 


chen vom Beginn bis zum Ende des Lebens eine durchschnittliche 
Rate zwischen 45 und 60%, (Summenkurve für 20 Zuchten). Em 
deutlicher Fertilitätsabfall lässt sich nicht feststellen. Die Tages- 
Einzelwerte weisen einen recht breiten Streuungsbereich (20—75%) 
auf, der sich mit zunehmendem Mutteralter nicht wesentlich 
verändert. Nur bei einzelnen Weibchen sinkt die Rate früh auf 0%. 
Durch den Ausfall einiger Weibchen mit kürzerer Lebensdauer 1st 
die Rate der vierten Woche statistisch wenig sicher; sie erscheint 
zu hoch (Kurve 2). Neu ist bei diesem Tis-Typus der tiefe Start! 
der Schlüpfrate, der beim ursprünglichen T-Stamm nie einen 
solch grossen Unterschied zum Hoch-Fertilitätstypus aufwies. 
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Abbildung 6 zeigt den Raten-Verlauf einer weiteren Tis-Gruppe, 
bei der die Rate in den ersten zwei Wochen relativ hoch ist (Kur- 
ve 1). Sie übersteigt an einzelnen Tagen 90%, doch kommen da- 
zwischen immer wieder tiefere Werte vor. Dadurch erklärt sich 
der zackige Charakter der Tageskurve. Die Wochenmittelwerte liegen 
um 75% in der ersten und um 60% in der zweiten Lebenshälfte. 

Dre au Ecwarten,: war.ohat: sich bei, den 
xorliegenden Versuchen der Fertilitätscha- 
rakter der isogenen Stämme während zehn 
Selektions-Generationen als stammspezi- 
fisches Merkmal unverändert erhalten. 


3. DER (gl/Cy-FERTILITÂTSTYPUS. 


a) Einführung. 


Zur Gewinnung von Vergleichsmaterial zu den Laboratoriums- 
Wildstämmen und wegen der Verwertung in den Transplantations- 
experimenten wurde noch der balancierte Letalfaktorenstamm /gl/Cy ! 
auf die beiden Fertilitätskomponenten geprüft. Dieser Stamm ist eben- 
falls schon von H4aporN und ZELLER (1943) untersucht worden. 

Der Zgl-Faktor wird im Stamm mit dem Faktor Cy kombiniert. Cy 
selbst ist im homozygoten Zustand ein Letalfaktor, und zudem für das 
zweite Chromosom ein Crossing over-Unterdrücker, da er mit Inversionen 
verbunden ist. Die /gl/lgl-Tiere wachsen zu grossen Larven heran, sterben 
aber vor der Verpuppung (Haporn 1940). Entsprechend der Genkonsti- 
tution kônnen also bei diesen Zuchten (es wird jJeweils ein Paar von 
lgl/Cy-Fliegen geprüft) nur die 50% lgl/Cy- und 25%, lgl/lgl-Nachkommen 
schlüpfen. Es ist also eine maximale Schlüpfrate von 75°, zu erwarten 
(siehe Abb. 7 die Grenzmarkierung). Die Cy/Cy-Nachkommen sterben 
bei unseren Stämmen als kleine fertig ausgebildete Lärvchen noch inner- 
halb der Eïhülle. Nur wenigen gelingt es — besonders wenn das Mutter- 
ter noch jung ist — aus der Eihülle zu schlüpfen, wobei sie sich aber 
micht weiter entwickeln. Der Cy-Faktor bewirkt diese Letalität und 
trifft die sensiblen Phasen des Eischlüpfaktes oder der ersten Funktionen 
des Larvenlebens. 


b) Merkmale des lal/Cy-Typus. 
Die Lebensdauer der vollwertigen /gl/Cy-Zuchten ent- 


spricht ungefähr derjenigen der H-Tiere. Als Mittelwert für das 


À lgl — lethal giant larvæ; Locus: 2 — 0,0 +. Cy — Curly; Locus: 2—8,5 + 
mit Inversionen 2L und 2R. 
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Weibchenalter gelten 30,8 + 1,6 Tage. Die Fecundität 
weist eine recht grosse Hôühe auf. Die durchschnittliche Gesamt- 
eizahl pro Weiïbchen liegt um 1850 + 95 Eier. In der ersten Lebens- 
woche sind Tageseizahlen von 120—130 Kier zu verzeichnen. Auch 
die zweite und dritte Woche weisen noch Tageseizahlen von 
70—90 auf. Während der vierten Lebenswoche künnen diese Werte 
noch bei einzelnen Weibchen erhalten bleiben, meist sinken sie 
aber bedeutend. Sehr vitale Weibchen legen bis zum 35. Lebenstag 
recht viel Eier. Zu diesem langanhaltenden hohen Stand der Ei- 


| 


ABB. 


Schlüpfratenverlauf der /gl/Cy-Zuchten. Ordinate: Schlüpfrate in % ; Abs- 
zisse: Mutteralter I.—IV. Woche. Tagesdurchschnitt (ausgezogene Kurve) 
und Wochenmittelwerte (unterbrochene Kurve) für 14 Zuchten. Schlüpf- 
ratengrenze von 75%, ist markiert. 


produktion läuft jedoch das Verhalten der Schlüpfrate 
nicht parallel (Abb. 7). Auf einen maximal hohen Start der Larven- 
schlüpfrate (75—80%) folgt schon innerhalb der ersten Woche ein ! 
leichter Rückgang. Die Streuung der Einzeldaten bleibt aber noch 
zwischen 55 und 75%, Mit zunehmendem Alter erfolgt ein konti- | 
nuierlicher Abfall der Rate. In der zweiten Woche ist die Streuung! 
recht gross, sie erstreckt sich über 50—60%. Die dritte Woche ist | 
charakterisiert durch eine Ansammlung der Einzelwerte 1m unteren 
Drittel der Prozentwerte. Die Einzeldaten der vierten Woche liegen! 


extrem tief. Dieser eindeutige lineare Abfall kann nicht aufgehalten! 
| 
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werden durch wüchentliche Zugabe von jungen Männchen — eine 
Tatsache, die von HADoRN und ZELLER erstmals an diesem Stamm 
festgestellt wurde. 

Der /gl/Cy-Stamm repräsentiert emen vollständig neuen 
Schlüpfratentypus. Nach maximal hohem Start setzt 
sofort ein kontinuierlicher Ratenabfall ein. 
Unterschiede in der Stärke des Abfalles, wie sie bei den H- und 
His-Einzelzuchten auffallen, bestehen hier nicht. Innerhalb der 
geringen stammeigenen Variabilität laufen alle Wertserien der 
Einzelzuchten parallel. 


4. MORPHOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN. 


Um über die Fecunditätsunterschiede weitere Aufschlüsse zu er- 
langen, habe ich die beiden Stämme H und T auch in morphologischer 
Hinsicht untersucht. Bei den Weibchen geben Vergleichsmessungen in 
bezug auf Gewicht und Ovariengrüsse wertvolle Anhaltspunkte. 

Um Umwelteinflüsse môglichst auszuschalten, werden genau gleiche 
Zuchthedingungen eingehalten. Aus einem 36 Stunden alten Massen- 
zuchtgelege werden je 60 Larven (männlich und weiblich) des H-, resp. 
T-Stammes in eine frische Futterschale umgesetzt. Diese Zuchtschale 
(Düurchmesser — 14 em) wird vorher mit 100 cem Mais-Agar-Futter 
ausgegossen und die Futteroberfläche mit 6 Tropfen Hefelôsung über- 
Strichen. Die Tiere bleiben bis zur Vollendung der Imagoentwicklung 


unter müglhichst konstanter Temperatur (24,5 + 0,5° C.) in der Schale. 


a) Gewichtsverhältnisse. 


Für diese Untersuchungen diente eine Mikro-Waage mit Em- 
pfindhchkeit 1/100 mg. Bei den Eiern sind keine Gewichts- 
unterschiede festzustellen; 10 Eier des H- oder T-Stammes wiegen 
7,5—7,9 mg (je 10, 20, 30, etc. Eier gewogen, r — 20 Ablesungen). 

Für die Imagines sind zwischen den Stämmen Gewichts- 
differenzen charakteristisch. Die Fliegen werden unter optimalen 


| Zuchtbedingungen gehalten (pro Flasche 15 Paare), vom ersten 


Lebenstag an in Abständen von 5 zu 5 Tagen gewogen und in 
neue Flaschen umgesetzt. 


Aus Tabelle 4 kann man ersehen, dass im Zeitpunkt der maxi- 


: malen Eiproduktion (4.—10. Tag) das Weibchengewicht allgemein 
: am grôssten ist. In dieser Zeitspanne sind die Ovarien am grüssten, 


was sich auf das Kürpergewicht auswirkt. Ferner weisen die Tiere 


beider Geschlechter des T-Stammes während des ganzen Lebens 
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TABELLE 4. — Gewichtsverhältnisse von H- und T-Imagines in 
verschiedenem Alter. 


H-Stamm T-Stamm 


Kôrpergewicht 
in 1/100 mgr 


Weibchen Männchen Weibchen n | Männchen 


. Lebenstag 
. Lebenstag 
. Lebenstag 
. Lebenstag 
. Lebenstag 


124 
149 
155 
133 
144 


82 
89 
87 
87 
89 


2 
- 


HH-H-H 
Sp NRR 


DO M 
D © ND = D 
EE O I Qt D 


HHH HE HE 


| 
[ 


grüsseres Kürpergewicht auf als die parallel geführten H-Tiere. 
Wir haben nun festgestellt, dass beim H-Stamm die Verpuppung 
12—18 Stunden früher erfolgt als beim T-Stamm, dementsprechend 
wird auch die Schlüpfreife früher erreicht. Da die T-Fliegen als 
Larven ca. 1, Tag länger leben und wahrscheinlich in der Fress- 
periode mehr Futter zu sich nehmen, kôünnte das Mindergewicht 
der H-Tiere in ihrer kürzeren Larven-Lebenszeit begründet sein. 


b) Ovargrüssen. 


Ein Vergleich zwischen Längen- und Breiten-Durchmesser der 
Ovarien bei beiden Stämmen ermôglicht keine genauen Aussagen. 
Die Grüsse der Ovarien ist jeweils vom momentanen Zustand und 
der Zahl der sich im Reifungsprozess befindenden Eier abhängig. 
Von den Messungen, die bei 5—6 Tage alten Weibchen mit dem 
Zeichenapparat durchgeführt wurden, seien lediglich folgende 
Mittelwerte erwähnt: 


H-Weibchen (nr — 72): 


Ovarlänge on Le cm ER NeNER 1276 + 7,7 

Ovarbreite . SES 803 + 6,9 
T-Weibchen (nr — 68): 

Ovarlangé in): mines 1238 + 0,8 

Ovarbreite 14 Pr 0. 765 + 8,6 


Die Tatsache, dass bei den H-Ovarien die Breite grôssere Wertel 
aufweist als bei den T-Ovarien, führte mich zur Prüfung der 
Eischlauchzahl. Für diese Untersuchungen wurden di 
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Ovarien in .Ringerlôsung herauspräpariert und die feinen Endfäden 
der Eirühren mit Nadeln freigelegt und gezählt. 

Es ist bekannt (DoBzHANsKkY 1924, GE1GY 1931, GLEICHAUF 
1936, GEicy und ABoim 1944), dass die Ovariolenzahl 
eines Stammes stets eine beträchtliche Variabilität aufweist. Es 
werden Zahlen von 10—21 Ovariolen pro Ovar angegeben. Bei 
meinen Hauptstämmen habe ich nun folgende Zahlenverhältnisse 
angetroffen (rund 150 Untersuchungen): T-Stamm 12—20, H- 
Stamm 16—26, Igl[Cy-Stamm 18—30 Ovariolen pro Ovar. Es zeigt 
sich also, dass beim T-Stamm mit der geringsten Eiproduktion auch 
die kleinste Zahl von Ovariolen anzutreffen ist. Noch besser ist dies 
aus der Gegenüberstellung der Mittelwerte der Ovariolenzahl pro 
Weibchen in Tabelle 5 ersichtlich. 

Überraschend ist die Feststellung, dass 
Do bl-cbesm.-H-Stamm, wie auch beim T- 
Stamm, abgesehen von zwei Fällen, die auf Beobachtungs- 
fehlern beruhen kônnten, stets gerade Zahlen in der 
Ovariolenzahl auftreten (rund 100 Untersuchungen). 
Beim /gl/Cy-Stamm besteht diese strenge Bindung an gerade Zah- 
len nicht, obwohl eine deutliche Bevorzugung gerader Werte auf- 
fällt. Dagegen scheint festzustehen, dass bei Auftreten von unge- 
raden Zahlen stets beide Ovarien eines Tieres solche Werte 
besitzen, sodass die Gesamtzahl der Eischläuche 
eines /gl/Cy-Tieres doch eine gerade ist. Da 
die Variabilität in der Ovariolenzahl recht bedeutend ist, führe 
ich für die beiden Grundstämme eine detaillierte Aufstellung an, 
aus der die Häufigkeit der einzelnen Ovariolenzahlen zu ersehen ist: 


Ovariolenzahl. . . . . .. 12 | 14 | 16 | 18 | 20 | 22 | 24 | 26 
RE  bchen Anzahl der Fälle 
PURES D |: . 1 6,42 27 MAIS T 
MMATIrECRES. 2 C1: ont LOS ICT PTS J. 
H-Weibchen | 
RS  . . . 2 SAT O-LEtC #4 5 
MAP FeCRES 7 = -. : OPA RTE TS 4 3 
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Den untersuchtemnt-St'éäm'menrstTMa Poe 
meinsam (Tab. 5); dass Jeweils=prorétrrenss 
gerade Zahl von Ovarrolen“érrerchtwrr 
Offenbar hängt dies mit frühem'bryon abes 
Teilungen der Polzellen zusammen. Die Ver- 
teilung der Polzellen würde nach diesen Befunden 
nicht immer gleichwertig nach beiden Seiten des Tieres statt- 
finden. Gleich grosse Ovarien eines Weibchens (rechtes und linkes 
Ovar gleiche Eischlauchanzahl) treten nur in ca. ein Viertel bis ein 
Drittel der untersuchten 140 Fälle auf. Nach den gemachten Fest-. 
stellungen ist allgemein die linke Seite bevorzugt. 


VABELLE 9. — Variabilität der Ovariolenzahl und Vergleich 
der morphologischen Daten mit Gesamteizahl. 


T-Stamm - tgl/Cy-Stamm 


Variabilität in Ovariolen-Zahl 
pro Weibchen . 


Zahl links grüsser 
rechts grüsser . 
gleich gross 


Mittelwert der Ovariolen-Zahl 34 = 7 E304 46 + 0,66 
pro Weibchen . . . . : 1 — 4 


Gesamt-Pizahl 2 7," 3 + 64, È + 77, 1850 + 95 


HUETTNER (1923) hat die Bildung der Polzellen genau unter- 
sucht. Er spricht von 5—11 im hintern Polplasma entstehenden 
Polzellen, die sich nun vom Eïi separieren und einen eigenen Tei- 
lungsrhythmus erhalten. PouLson (1937) verfolgt das Schicksal der 
Polzellen weiter. Er kann ihr Einwandern im hintern Fünftel des | 
Eies feststellen. Nach der Invagination der Pol- oder Keimzellen | 
gelangen diese in die Region des Mitteldarmes. Hier sind sie noch 
frei, lassen sich aber nur schwierig von den Entodermzellen unter- 
scheiden. GE1GY (1931) hat die gleiche Feststellung gemacht. Bald 
darauf werden die Keimzellen von Mesoderm umgeben und nach 
kurzer Zeit sind separate Gonaden gebildet. Pourson hat keine, 
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Zwischenstadien finden kônnen, und auch über die Verteilung der 
Polzellen auf rechte und linke Kôürperhälfte fehlen die Angaben. 
Ge1GY (1931) kann über diese schwierig zu verfolgenden Vorgänge 
auch keine weiteren Aussagen machen. 

Die UV-Bestrahlung (GE1GY 1931, 1944) hat ergeben, dass die 
Polzellen vor allem für die Bildung der Ei- und Näbhrzellen in den 
Ovariolen verantwortlich sind. Die Eischläuche selbst kôünnen 
scheinbar vom Mesoderm selbst gebildet werden, unterstehen aber 
wahrscheinlich einem induzierenden Einfluss der Polzellen. GEIGY 
hat festgestellt, dass polzellenlose Ovarien 6—16, normale Ovarien 
16—21 Ovariolen besitzen. Aus diesem Grunde nehmen wir an, 
Ba cdee VMarrabilität in der Ovariolenanzahl 
bo duvorvallem.die geradzahligen Verhält- 
Bisse-mut: den, frühembryonalen. Teilungen 
Ra d'IWanderungent der Polzellen in Zusam- 
menhang stehen. 


c) Ovargrôsse und Leistung. 


Die Mittelwerte der Ovariolenzahl (Tab. 5) lassen klar erkennen, 
dass den Stamm-Unterschieden in der Æiproduktion morpholo- 
gische Verschiedenheiten zugrunde liegen. Diese Unterschiede im 
Ovarbau reichen jedoch nicht aus zur Erklärung der Eizahl- 
Unterschiede. Wenn wir nämlich die Gesamteizahl durch die Ova- 
riolenzahl teilen, so erhalten wir stark verschiedene Produktions- 
raten pro Ovariole und pro Fertiitätsperiode. Es liefert ein T- 
Eischlauch 23 Eier, ein H-Kischlauch 38 Kier und ein {gl/Cy-Ei- 
blauch 40 Eter. Somit erfolgt die Eibildung in 
Ben. Ovariolen der verschiedenen Stämme 
mit unterschiedlicher Geschwindigkeit. 


5. DISKUSSION DER ERGEBNISSE. 


Unsere exakte Methodik der täglichen Prüfung von Fecundität 
und Larvenschlüpfrate an Einzelpaarzuchten der beschriebenen 
Selektionsstämme ermôüglicht eine statistische Beurteilung allge- 
meiner Fertilitätsprobleme. 


a) Vergleich der Stämme. 


Die Versuchsanordnung ist in allen Einzeluntersuchungen dieses 
Kapitels so gehalten worden, dass der Einfluss des Männchens in 


184 M. REIFF 


optimalen Zuständen registriert werden konnte. Stets sind die 
beiden Geschlechter desselben Genotypus gepaart 
worden. Dadurch erhielt man die Môglichkeit, die stamm- 
spezifische  VariabrilitätdertRerenrr toi 
ponenten (Fecundität und larvale Schlüpfrate) zu erfassen. 

Die Fecunditätsprüfung stellt di qu'antiten 
tive Leistung der Weibchen in den Vordergrund (Grüsse 
der Eiproduktion). Die Schlüpfratenprüfung ermittelt 
die qualitative Leistung in der Fertilität (,Güte“ der 


Eier, die die Grüsse der Nachkommenzahl bedingt). Als übergeord-. 


neter Faktor beeinflusst das Alter des Muttertieres 
beide Fertilitätskomponenten und zwingt ihnen eine gesetzmässige 
Dynamik auf. Stets ist mit zunehmendem Mutteralter für 
das quantitative und qualitative Verhalten der Fertilität eines 
Stammes ein charakteristischer Abfall von einem in der Jugend 
erreichten stammspezifischen Hüchstwert festzustellen. 

Die Hüchstwerte, besonders aber der altersbedingte Fertilitäts- 
abfall, weisen eine recht grosse Variabilitätsbreite auf. Die Ver- 
schlechterung kann rasch oder aber erst allmählich erfolgen; sie 
kann entweder speziell für die Fecundität oder für die Rate ein- 
treten. Eine strenge Zeitliche Korrelation-re 
Abfall von.Eizahl und Schlüpfratesbestièens 
für die untersuchten Stämme n1Cht- Pape 
gibt eine Übersicht über die Variabilität in Eiproduktion und 
Schlüpfrate bei den verschiedenen Stämmen während der vier 
Lebenswochen. Für alle weiteren Versuche ist wichtig, die Grüsse 
der Variabilität jedes Genotypus festzulegen. Es ist daher in 
Tabelle 6 die parallele Aufzeichnung des Mittelwertes mit seinem 
mittleren Fehler und die Schlüpfratenstreuung der Einzelzuchten 
berücksichtigt worden. Auf diese Art ist die Überlappung der 
Streuungsbreite in der Schlüpfrate bei alternden Weibchen ver- 
schiedener Genotypen besser ersichtlich. (Für die Fecundität siehe 
Abb. 1 und 4 mit der Wochenwertstreuung.) Innerhalb der charak- 
teristischen Variabilität sind die Unterschiede zwischen den Haupt- 
stämmen (H oder His gegenüber T oder Tis) in den ersten dreï 
Wochen deutlich gesichert. Jeder Genotypus vertritt 
einen spezifischen und variabilitätskonms 
stanten Fertilitätstypus in Fecundität und 
L érvéews'erEtpEmet er 
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Die Güte der Gesamt-Fertilität eines Stammes 
Pestsich erst dur che K-6*mb ination aller ange- 
führten Faktoren beurteilen. Zu solchen Vergleichs- 
zwecken kann man die beiden Fertilitätskomponenten als bestim- 
mende Grüssen stammtypisvher Flächen auffassen. 
Die quantitative Fertilitätskomponente als absoluter Wert der 


His 


27 


Summe 1960 


863 


1156 


ABB. 8. 


Vergleich der Gesamtfertilität der Grundstämme H, T, His, Tis, /gl/Cy, 
geordnet nach Wochenwerten des Mutteralters I—IV. Einzelquadrat: 
Ordinate — Eizahl, Abszisse — Schlüpfrate in %, punktierte Fläche — 
Fertilitätswert. Kleine Zahlen — Inhalt der punktierten Fläche 
in Einheitsquadraten. Summenzahlen dienen zum Vergleich der Fertilitäts- 
werte von Stamm zu Stamm. 


Eizahl wird senkrecht, die qualitative Fertilitätskomponente als 
Prozentwert der Larvenzahl waagrecht eingetragen. Die ent- 
Mundene Fläche gibt den Fertilitätswert 
an. Der Zeitfaktor ist durch die senkrechte Anordnung der vier 
Wochenflächen zum Ausdruck gebracht. Diese Darstellung, wie sie 
in Abbildung 8 festgehalten ist, hat den Vorteil, dass der Inhalt 
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der Flächen in Einheitsmassen direkt einander gegenübergestellt 
werden kann. Die Summe der vier Flächeninhalt* 
gibt ein direktes Mass für die Gesa mtfertes 
lität eines Stammes. (Kleine Zahlen — Flächeninhalt 
in Einheitsmass der Originalzeichnung; 10 Eier oder 10% der Rate 
— 3 mm.) Daraus resultiert folgendes Ergebnis: 


H=StammeHertlitat = #22 2,3 mal grüsser als T 
His-Stamm-Fertilität . . . . 2,2 mal grüsser als Tis 
lgl/Cy-Stamm-Fertilität 1. . . eigene intermediäre Lage 


Über die bedingenden Einflüsse für das Zustandekommen der 
Gesamtfertilität kann an dieser Stelle noch nicht viel ausgesagt 
werden (siehe Zusammenstellung am Ende der Arbeit). 


b) Variabilität, Selektion und Isozygotie. 


Es ist ohne weiteres klar, dass bei stark heterozygoten Orga-. 
nismen die Nachkommen eine reiche Variabilität der äusseren 
Merkmale aufweisen. Dies hat auch Geltung für physiologisch zu 
untersuchende Vorgänge. Würde man von einem wild eingefangenen 
Drosophila-Paar die Nachkommen auf ihre Fertilität prüfen, so 
künnte man voraussichthich nie sofort einen mehr oder weniger 
einheitlhichen Fertilitätstypus erhalten. Erst eine Selektion auf 
einen bestimmten Typus (herausgewählt aus dem Streuungsbereich 
der ursprünglichen Zucht) garantiert eine Reduktion der Varia- 
biität. So entsteht ein Genotypus, für den wieder eine gewisse 
Variabilitätsbreite typisch ist, innerhalb deren Bereich eine fort- 
gesetzte Selektion keine streuungsverringernde Wirkung mehr hat. 
In einem solchen Zustand waren die Stämme H und T schon bem 
Start der Versuche, da sie von Herrn Prof. E. Haporn schon 
während Jahren in Selektion gehalten wurden. 

Es ist durchaus verständlich, dass bei den durchgeführten Ver- 
suchen mit Hoch- und Tief-Stämmen eine relativ grosse Variabilität 
vorhanden ist. Physiologische Vorgänge, die für die Fortpflanzung 
in Frage kommen, sind polygen, also von vielen Erbfaktoren kon: 
trolliert — Mutanten haben ja meistens einen Einfluss auf die 


1 Für eine Einordnung des /gl/Cy-Stammes ist die Eizahl stets um 25% 
reduziert worden, wobei die letalen Cy/Cy-Nachkommen theoretisch nicht ein- | 
berechnet werden. Dadurch ist selbstverständlich die Schlüpfrate hôüôher à 


geworden als sie in Abbildung 7 eingezeichnet ist. 
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Fertilität. Expressivität und Penetranz der Fertilitätsgene künnen 
durch äussere und innere Faktoren von Tier zu Tier in minrmalem 
Masse verändert werden und sich in Quantität und Qualität des 
Geleges auswirken. 


TABELLE 6. — Zusammenfassung der Grundversuche mit den 
fünf Hauptstämmen. 


Variabilität in Fecundität und Schlüpfrate. 


Fecundität (Eizahl) Schlüpfrate in Prozent 
Stamm Anzahl der Fälle | 
: à (Eimzelpaare) | 
Woche Mittelwert Mittelwert LD ete = 2 TT RSS A PRE AT Re 
100 90 80 70 60 50 40 30 20 10 0 
|! 89 + 3,3 94,7 + 0,6 23| 92 
H II 79 + 3,2 92,6 + 1,0 Ai Res Es 
n=—528 III 58 + 4,2 75,5 + 4,6 LOLFSMEIrEIAE ARTE 1] 
IV 33 + 4,2 43,7 + 6,7 2168 Te2191-9).2122) à 
Il 64 + 3,1 93,5 + 0,6 24, 6 
His IT 93 + 2,9 90,8 + 2,1 14| S| 3 2 
m2; III FD 213 77,2 + 3,6 6111| 3 à 2 | 2 | 
IV 22 + 2,6 53,8 + 95,9 PARA EI, 5 1 6 
I 06 + 4,8 78,6 + 2,1 219110 2211)04 
ii II 42 + 3,9 77,0 + 1,8 41 81122|: 4|° 1 
ne — 29 III 25 + 3,2 60,2 + 4,0 PS9P9J 53 H 21 1 2 
Là "4 922,2 33,4 + 6,8 PA A 1 D 
I 49 + 2,5 O7 DE 2 LAS Oz 412 
Tis IT SL + 1,7 64,3 + 3,1 a 1 Me à A7 2 2 
nn — 29 III 14 + 1,7 48,6 + 4,9 DOIOGN 25 IN OELR 2Ir2 
IV 9 + 1,4 44,0 + 6,3 oo 2112 2 
Ï 75 + 3.8 90,7 + 1.2 ASIE 
lel/Cy II 63 43:89 65,9 + 3,6 TRAIN UETIEE 1 
n—"106 PET 45 + 4,5 39.9 + 4,7 2 PTE IP21510 2 
LV 31 + 5,8 AAA, 21352 1 4 1 Aer 


Zunächst überrascht, dass bei den isogenen Stämmen die Varia- 
bilitätsgrüsse nicht stärker reduziert ist (mittlere Fehler in Tab. 6). 
: Dieser Befund deutet auf die schon weitgehende Isozygotie der 
Grundstämme hin. Trotz genetisch einheitlichem Material ist für 
die physiologischen Vorgänge eine bedeutende Variabilität charak- 
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teristisch. Die Mittelwerte der Fertilitätskomponenten lassen sich 
dennoch deutlich von Stamm zu Stamm (H bezw. His gegenüber 
T bezw. Tis) unterscheiden, wodurch die Stammspezifität gesichert 
bleibt. Diese stammspezifischen Merkmale haben sich bei den 
Grundstämmen während 14, bei den isogenen Stämmen während 
10 Selektions-Generationen ohne feststellbare Fertilitätsverän- 
derung erhalten. 


c) Männchenwechsel. 


Man kann sich die Frage stellen, ob die Variabilität von Fecun- 
dität und Larvenschlüpfrate durch die Männchen hervorgerufen 
wird. Versuche von GUYÉNOT (1913) und HansoN und FERRIS 
(1929) haben gezeigt, dass unbefruchtete Weibchen bedeutend 
weniger Eier legen als begattete. Rüntgenbestrahlte, sterile Männ- 
chen beeinflussen schon stimulierend die Eiproduktion durch die 
Kopulation. HADoRN und ZELLER (1943) haben stets von Anfang 
an Männchen den Zuchten beigegeben, dann aber allwôchentlich 
die Männchen gegen junge frischgeschlüpfte ausgewechselt. Sie 
haben durch diese Versuchsanordnung den altersbedingten Fecun- 
ditäts- und Schlüpfratenabfall nicht aufhalten künnen (speziell 
lel/Cy-Serie). 

Ich bin dieser Frage nach dem Wechsel des stammgleichen 
Männchens nur soweit nachgegangen, als ich bestrebt war, den 
.Faktor Männchen“ ständig optimal zu halten. Von total 
42 Fâällen mit Männchenwechsel haben e1®% 
Drittel mit einer vorübergehenden Rat'ens 
verbesserung reagiert. Es handelte sich dabei immer 
um Zuchten, die eine schlechte oder abnorm früh abfallende Rate 
aufwiesen. Eine Wirkung auf die Eiproduktiom 
habe ich nie feststellen kônnen. Diese Tatsache 
weist darauf hin, dass das Anfangsmännchen wahrscheinïich nicht 
voll fertil war und daher das optimale physiologische Geschehen 
für den Befruchtungsablauf gestürt war. Parallelzuchten mit zu- 
nächst unbefruchtet gehaltenen Weibchen, denen erst nach einer! 
Woche ein Männchen zugesetzt wurde, haben nie den stamm-} 
typischen Fertilitätsverlauf erreichen künnen, weder quantitatiw | 
noch qualitativ. Der stammspezifische Fert:ilæ( 
tätstypus kann nur eingehalten were 
wenn das Weibchen sofort mit einem vod} 
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fertileñn Männchen besamt wird, damit von 
Amfang an die Stimulation für Eiproduktion 
und die normale Befruchtungsfähigkeit ge- 
sichert ist. 


d) Eiproduktion und Lebensdauer. 


Normalerweise stellen die Drosophila-Weibchen die Eiproduk- 
tion erst kurze Zeit vor dem Tode ein. Die Gesamtproduktion wird 
dadurch zu einer Funktion der Lebensdauer. In der Einzelbe- 
sprechung ist aber schon ausgeführt worden, dass die Lebensdauer 
in meinem Material von Stamm zu Stamm nicht stark verschieden 
ist. Trotzdem bestehen beträchtliche Unterschiede in der Total- 
eizahl. Zu Vergleichszwecken sind die Resultate dieses Problem- 
kreises in der Tabelle 7 zusammengestellt. Ein Vergleich der mitt- 
leren Tagesproduktion aller verwerthbaren Zuchten zeigt das 
deutliche Überwiegen der Hoch-Stämme. 

Da die Lebensdauer grossen individuellen Schwankungen unter- 
worfen ist, lässt sich die Frage diskutieren, ob eine Korrelation 
besteht zwischen Eiproduktion und verschiedenem Alter der Tiere 
innerhalb desselben Stammes. Die Behandlung dieser Frage ist 
insofern interessant, als ALPATOV (1932) eine negative Korrelation 
 gefunden hat, dass also bei kurzem Leben die tägliche Legeleistung 

 hôüher ist. Dies würde also der PEARL’schen ,;rate of hving“-Theorie 
 entsprechen (PEARL und PARKER 1922). Schon HADoRN und ZELLER 
| fanden aber, dass in 1hren Zuchten ,langes Leben mit hoher Tages- 
| produktion parallel geht" (S. 293). In jenen Versuchsserien war ein 
Unterschied in der Lebenslänge zwischen der H- und T-Gruppe fest- 
 zustellen. Das vorliegende Versuchsmaterial gestattet uns, für kurzes 
| Leben (12—18 Tage), mittlere Lebensdauer (20—26 Tage), langes 
Leben (28—35 und mehr Tage) Totaleizahl und durchschnittliche 
| Tageszahl bei jedem Stamm zusammenzustellen (Tab. 7). 

Wir künnen aus Tabelle 7 entnehmen, dass zunächst verständ- 
 licherweise die Totaleizahl bei jedem Stamm für die längerlegenden 
'Zuchtpaare grüsser wird, entsprechend der Anzahl Legetage. 
| Rechnet man aber die durchschnittliche Tagesproduktion an Eiern 
für die verschieden-lang-lebenden Gruppen aus, so erhält man das 
überraschende Ergebnis, dass diese Werte keine Veränderung er- 
fahren. Das heisst also: Das kurzlebige Weibchen 
bete pro Tag gleich viel wie das lang- 
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TABELLE 7. — Die Beziehungen zwischen Eiproduktion und Lebensdauer. 
Mittelwerte für Gesamtmaterial der Stämme (obere Hälfte) und für 
die Gruppen mit verschiedenem Alter innerhalb eines Stammes 
(untere Hälfte der Tabelle). 


H-Stamm T-Stamm His-Stamm | Tis-Stamm 
| Lebensdauer | 29,2 + 1,1. | 27,7 +1,5 | 28,5 +4,3 | 225 40,9 
TS Sr: 0 02 nr: 
| Gesamteizahl . | 1561 + 77,8 | 783 -- 64,4 [1018 + 61,7 | 518 + 30,7 
 : n— n —#%à De 
| Eizahl pro | 58,9 +24, 181228 SRE RS EE 
| Lebenstag . n 3 n = 33 n — 38 n = 43 
| | 
Kurzes Leben | 
Totaleizahl . | 1002 + 103,7| 528 + 46,4 | 600 + 50,1 380 + 39,4 
Tageszahl . | 53,5 + 5,4 29,2 + 2,0 37,0 + 2, 24,9 + 2,6 
| n— 8 Es n A1 RS 
| Mittleres Leben | | | 
| Totaleizahl . | 1531 + 111,21 650 + 43,1 | 828 + 54,0 044 + 31,3 | 
Tageszahl . 56.6 + 4,3 27,5 E4,9 Dante 24,0 + 1,5 
| ne =D 4 n'=18 
| Langes Leben 
| Totaleizahl . | 1915 + 63,7 | 900. + 54,8 [1422 + 88,1 | 771 +54,2 
Tageszahl . | 53,9 + 2,4 26,6 +2,2 | 37,3 + 1,8 25,0 + 1,4 
ni —"4 n —42 1 "1 


lebige. Die geringe Lebensdauer kann also nicht auf sebr 
frühem Verbrauch der Vitalität wegen abnorm grosser Eiproduk- 
tion beruhen. Die PEarL'sche Rate of living-Theorie 
lässt sich demnach bei unseren Rassen nicht 
anwenden, weder für den Vergleich der Stämme, noch für 
die Beziehungen zwischen Vitalität und Fecundität innerhalb des- 
selben Genotypus. Die verschiedene Lebensdauer hat auf die Rate 
keinen Einfluss; die Gruppen mit frühem oder spätem Ratenabfall 
weisen Tiere mit ungleich-langem Leben auf. | 
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e) Morphologische Grundlagen und Schlussfolgerungen 
aus den Grundversuchen. 


Die grossen Eizahlunterschiede der Hoch- und Tief-Stämme 
lassen sich durch den Ovarbau selbst nur zum Teil erklären. Ob- 
schon die Ovariolenzahl bei den Rassen mit hohen Fecunditäts- 
werten (H und /gl/Cy) grüsser ist als beim T-Stamm, reicht doch 
der Unterschied nicht aus für die effektive Mehrleistung. Dies weist 
auf die Tatsache hin, dass die physiologischen Be- 
dingungen innerhalb des Weibchenkôrpers 
Ruridre tstammespezifischen Fecunditäts- 
merkmale entscheidend sind. Der durch Männchen- 
wechsel nicht beeinflusshbare Altersabfall der Gesamtfertilität 
deutet seinerseits auch auf die Wichtigkeit von Zustandsänderungen 
des Weibchens hin. 


HE ETUun die. Aufgabe vor, diese 
entscheidenden physiologischen Vorgänge 
Bxperimentell mittels Kreuzungs-, Injek- 


tions- und Lransplantationsexperimenten 
zu prüfen. 


IV. KREUZUNGEN VERSCHIEDENER STAMME 


a) Einführung. 


Da sich bei den Grundversuchen erbliche Variabilitätsunterschiede 
zwischen den verschiedenen Stämmen zeigten, sollten reziproke 
 Kreuzungsversuche über den Einfluss des männlichen Geno- 
 typus und über die weiblichen Reaktionsnormen Aufschluss geben. Die 
Fertilitätsprüfungen werden wieder in der angegebenen Weise durchge- 
: führt, mit der Ausnahme., dass nun die beiden Geschlechter des Versuchs- 
. paares aus entgegengesetzten Stämmen, H oder T, entnommen werden. 
Mit dieser Versuchsanordnung wird also erstrebt, den direkten 
 Einfluss des stammfremden Ejakulates zu ermit- 

teln. Die Bastarde, d.h. die gelieferten Nachkommen wurden dagegen 

| nicht weiter auf ihre Fertilitätskomponenten geprüft. Diese Versuche 
: unterscheiden sich demnach von den Untersuchungen von Hype (1914, 
: 1924), der die Fertilität von mehreren Generationen nach den Kreu- 
 zungen geprüft hat. 

Als Hauptfragen unserer Versuche sind zu beachten: 1. Bleiben die 
Fecunditätswerte gleich ? 2. Treten Verschiebungen der Anfangsrate 
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auf ? 3. Bleibt der altersbedingte Schlüpfratenabfall bestehen ? 4. Sind 
Unterschiede in der Lebensdauer festzustellen ? 

Die Experimente wurden nach fünf Inzuchtgenerationen der reinen 
Stämme begonnen und die Versuchstiere jeweils den fünf folgenden 
Generationen entnommen. 

Die Hauptergebnisse der Auskreuzungen wurden bereits in einer 
kurzen Mitteilung (Re1FrF 1944) besprochen und damals gesamthaft den 
reinen Stämmen gegenübergestellt. An dieser Stelle soll nun eingehend 
auf die Variabilität und die allgemeine Diskussion eingegangen werden. 


b) Fecundität und Lebensdauer. 


Da das Männchen die Eiproduktion stimuliert (S. 188), wäre 
zu erwarten, dass nun in unserem Falle das H-Männchen die Ei- 
produktion bei emem T-Weibchen steigern kann. Im reziproken 
Experiment künnte eine Reduktion der Fecundität erwartet 
werden. Eine Gegenüberstellung der Durchschnittswerte in der 
Totaleizahl des ganzen Lebens (Tab. 8) widerlegt aber diese 
Vermutung. 


TABELLE 8. — Mittelwerte für Gesamteizahl und Werbchenalter 
bei den reinen Stämmen und den Kreuzungen. 


Typus | Gesamteizahl n | Weibchenalter | n.) 
| 
15 Peu: mob. 1668 + 92,9 1e ul 28,9 + 1,6 | 18 
(Kontr.} | 
(PSN TE Le La) 185 2 qui, à Prat LR | 49 
(Kontr.) | | 
| | | 
5 RP QU DA CE EU 1555 + 56,4 18 | 26,1 + 1,4 18 
| | | 2140 
| | | 
MAS | 723 + 95,1 Lu 7 | 25,6 + 1,7 18 


Der festgestellte Fecunditätsunterschied der reinen Stämme 
bleibt bei den reziproken Befruchtungsversuchen erhalten. Weder 
bei der Kombination H X T, noch bei T X H ist eine gesicherte 
Verschlechterung resp. Verbesserung der Eiproduktion eimgetreten: 
Die stammfremden männlichen Geschlechtss 
produkte vermôügen also keine Fecunditätse 
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veränderung auszulôsen, das Weibchen rea- 
Bert autonom,nachmseinem genotypischen 
Pecunditätscharakter. 

In der durchschnitthichen Lebensdauer sind nur schwache 
Veränderungen festzustellen. Ist das mittlere Weibchenalter beim 
remen H- und T-Stamm ungefähr gleich, so sind bei den reziproken 
Kreuzungen beide Werte parallel etwas reduziert; eine genügende 
statistische Sicherung liegt jedoch nicht vor. Die Lebens- 
Hamercdes Werbchens hängt demnach nicht 
von genotypischen Qualitäten des aufge- 
nommenen Ejakulates ab. 


c) Schlüpfratenänderung durch die Kombination H X T 
(Abb. 9). 


Für diesen Versuch liegen 18 vollständige Beobachtungsserien 
vor. Der Ratenverlauf ist in der ersten Lebenshälfte eimheithch 
und schwankt im Durchschnitt zwischen 80 und 90%. Von der 
dritten Woche an treten zwei Ratentypen in Erscheinmung. Die Rate 
der einen Gruppe von 8 Paaren verweilt bis zum Lebensende (nach 
einer Senkung von etwa 12% vom 14.—17. Tag) im Mittel auf einer 
Hôhe von 73%. Bei der zweiten Gruppe (10 Paare) sinkt die Rate 
vom 14. Tag an rapid ab und endet am Schluss der vierten Woche 
auf 0%. Der Streuungsbereich der vierten Woche ist dadurch bei 
den H X T-Zuchten sehr gross. 

Gegenüber dem reinen H-Stamm bleibt bei der Kombination 
H X T eimzig die Variabilität 1m Ratenverlauf bestehen, so dass 
wiederum eine Gruppierung in Ratentypen vorgenommen werden 
künnte. Die stammtypische Hühe der Schlüpfrate der H-Zuchten 
mit 95%, Anfangsrate wird aber nicht mehr eingehalten; ebenso 
sind auch die Werte für die zweite und dritte Woche reduziert. 
Zusammenfassend lässt sich also sagen: Wird ein H-Weib- 
Chen mit einem T-Männchen besamt,so kann 
Bo den-für seinen Genotypus charakteri- 
Mischen. hohen Schlüptratenverlauf nicht 
mehr erreichen. 
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ABB. 9. 


Vergleich des Schlüpfratenverlaufs der Kombination H x T (oben) und 
T x H (unten) mit den Kontrollstämmen H/H und T/T. Ordinate: 
Schlüpfrate in %, Abszisse: Mutteralter in Wochen I.—IV. Einzelwert- 
streuung nur für die Kombinationen H x T und T X H angegeben. Aus- : 


gezogene Kurve — Wochenmittelwerte der Kreuzungen für je 18 Paare. ! 
Gestrichelte Kurven — Wochenmittelwerte der reinen Stämme für Je 


18 Paare, die parallel geführt wurden. 
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d) Schlüpfratenänderung durch die Kombination T X H 
(Abb. 9). 


Bei Besamung eines T-Weibchens durch ein Männchen des 
besseren“ Stammes ist zu erwarten, dass in diesem Falle die 
Schlüpfrate in ihrem ganzen Verlauf gehoben werden kann. Dies- 
bezüglich durchgeführte Versuche liessen jedoch eimen voll- 
ständig neuen Ratentypus in Erschemung treten. 
Eine erste Veränderung zeigt sich schon beim Start der Fertilitäts- 
periode. Gegenüber dem reinen T-Stamm ist bei der Kombination 
T x H eine Reduktion um etwa 30% eingetreten. Nach dieser 
unerwartet tiefen Anfangsrate stellt sich aber em überra- 

schender Ratenanstieg ein. Innerhalb einer Woche 
hwirkt sich dieser , Aufbesserungseffekt “ so stark aus, 
dass der T-Stamm im Ratenverlauf sogar überholt wird. Die 
'zweite Wochenrate liegt an der untern Grenze des H-Stammes. Von 
26 Einzelzuchten wiesen 21 diesen deutlichen Aufbesserungseffekt 
auf, der Rest hatte schon vom Start an eine recht hohe Rate. Das 
Lemdeutige Verhalten während der zweiten Lebenswoche mit einem 
 Mittelwert von 87,6% wird in Abbildung 9 deuthch. Die Streuung 
der Einzelraten ist stark um den Mittelwert konzentriert. Während 
| der zweiten Lebenshälfte der T X H-Zuchten stellt sich kein deut- 
licher Ratenabfall ein, in vorgeschrittenem Alter wird dadurch 
[sogar die Durchschnittsrate des H-Stammes überholt. 

: Als Resultate der Befruchtungsversuche der Kombination 
DH cit: Nach Besamungeines T-Weibchens 
@urch ein H-Männchen tritt ein voilständig 
Douce Pertalitätstypus in der Schlüpfrate 
M EBinem Start, der wesentlich tiefer liegt 
Mis beim, T-Stamm selbst, folgt ein Raten- 
uistieg bis zur Hôhe des H-Stammes (Auf- 
(Besserungseffekt) und ein Verweilen in die- 
sem Bereich. 


e) Diskussion der Érgebnisse. 


Die Versuche über reziproke Befruchtung haben uns teilweise 
dem Fragenkomplex der Bedingtheit der Gesamtfertilität näher 
gebracht. Auf Grund der neuen Resultate ist anzunehmen, dass 
Stammspezifische weibliche Vorgänge die Eiproduktion 
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regeln. Dies ergibt sich aus der Tatsache, dass bei den Kreuzungen 
keine Fecunditätsveränderung eingetreten ist. Bei der Befruchtung 
durch die Männchen wird die Eiproduktion wohl stimuliert (S. 192), 
aber nicht nach dem Genotypus des Männchens geregelt. O b nun 
der Antrieb'auf das Ovar stamnmispezvimens 
oder nicht-stammspez1iltiSchmstmdiente 
tion des Ovars wird stets eine dem Genvce 
typus des Weibchens entsprechende as 
eine mutterstammspezifischle Lerstunsser 

Die Erscheinungen der Schlüpfratenveränderumns 
weisen 1hrerseits auf einen komplizierten Mechanismus im Befruch- 
tungsgeschehen hin. Das Ergebnis der Kombination H X T 
zeigt zunächst, dass der T-Stamm nicht deshalb eine schlechte 
Schlüpfrate besitzt, weil eine zu geringe Menge von Spermien vom 
T-Männchen geliefert wird, sonst künnten beim H-Weïbchen mit 
seiner hohen Eiproduktion nicht so viel Eier befruchtet werden wie 
es die besten Versuchspaare mit 1hrem Ratenverlauf andeuten. 
Ferner sind die Spermien offenbar nicht so schlecht, wie es zunächst 
aus der T X T-Rate zu erscheinen vermag. Wahrscheinlich stôren 
vom T-Weibchen ausgehende Einflüsse, z. B. verminderte Eiqualität 
oder ungenügende Produktion befruchtungsfôrdernder Stoffe, der 
hüchstmôglichen Befruchtungserfolg. Durch die Kombination H XF 
wird jedoch die für H typische Schlüpfratenhôühe der ersten drei 
Wochen nicht mehr erreicht. Dies kann auf eine verminderte Sper- 
maqualität des T- gegenüber dem H-Genotypus zurückgeführt 
werden; oder die Ejakulatzusätze aus den Angangsdrüsen des 
T-Männchens vermügen die Befruchtungsvorgänge innerhalb des 
T-Weïibchens nicht optimal auszulüsen. Nur im günstigsten 
Falle, bei der Kombination >< eEwunsS 
männliche und weibliche Geschlechtspns 
dukte harmonisch aufeinander abgestroms 
sein. : 

Wir nehmen also an, dass nach der be 
fruchtung eines Drosophila-Weibchens eine E14 
Sperma-Relätion mit einem es toit 
(vielleicht humoralen) Kräftespiel einsetzt} 
Es ist bis jetzt nicht bekannt, ob bei Insekten eine Art Gamone 
(Befruchtungsstoffe) im Harrmanx’schen Sinne nach 
zuweisen sind. Zu solchen hypothetischen Erwägungen weisen abel 
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besonders die Ergebnisse der Befruchtung eines T-Weibchens mit 
einem H-Männchen. 

Der Kurvenverlauf der Larvenschlüpfrate der Kombina- 
tion T x H hat den überraschenden , Aufbesserungs- 
effekt “ während der ersten Legewoche und das Überholen 
der H x H-Rate bei zunehmendem Weibchenalter aufgewiesen. 
Damit ein solch veränderter Fertilitätstypus auftritt, müssen im 
Befruchtungsgeschehen weitgehende Umstellungen eingetreten sein. 
Offenbar harmoniert das aufgenommene H-Ejakulat zuerst schlecht 
mit den physiologischen Ansprüchen für die Reproduktion im T- 
Weibchen. Erst nach einiger Zeit dürfte sich eine Zusammenarbeit 
der für den Befruchtungserfolg verantwortlichen Stoffe einstellen, 
die zu dem äusseren Erfolg einer hohen Schlüpfrate von der zweiten 
Woche an führt. 

Aus den grundlegenden Arbeiten von Non1DEz (1920) über den 
Geschlechtsapparat und die Befruchtungsvorgänge bei Drosophila 
kann man entnehmen, dass bei Männchen und Weibchen aus den 
Geschlechts-Anhangdrüsen Flüssigkeiten abgegeben werden. Welche 
Funktion (ausser Spermabewegungs-Aktivierung) diese Stoffe 
haben, ist aus der Literatur nicht bekannt. NoniDEz kann nach- 
weisen, dass das unpaare, ventrale Receptaculum die Spermien 
zuerst aufnimmt, erst in zweiter Linie füllen sich die beiden seit- 
Jichen Spermatheken. Die für die Eibefruchtung zuerst verbrauchten 
 Spermien stammen aus dem ventralen Receptaculum, erst später 
wird die Reserve der Spermatheken verwertet. Es besteht nun die 
 Môglichkeit, dass die durch NoxipEz festgestellten Sekrete der 
 Spermabehälter auf die Qualität der Spermien einwirken, oder 
dass die ,milieufremden“ Spermien und Ejakulatzusätze (bei der 
Kreuzung) eine Reaktion im Geschlechtsapparat auslüsen, die zuerst 
eme Hemmung und erst nach einer gewissen Zeit eine Umstellung 
der weibchengemässen normalen und stammtypischen Befruch- 
tungsvorgänge herbeiführen. Auf alle Fälle ist an ein 
Mechselspiel von stofflichen Faktoren, die 
mm mannlichen oder weiblichen Teil, oder 
Ban beiden zugleich ausgehen, zu denken. 
Eine Gamon-Wechselwirkung, wie sie bei Tiertypen mit äusserer 
 Befruchtung erforscht werden kann, ist zwar bei Insekten nur im 
erweiterten Sinne anzunehmen, wobei man die Befruchtungsvor- 
| Sänge in ein komplettes System von Organen mit schwer kontrol- 
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lierbaren Einzelwirkungen eingliedern müsste. Die vorliegenden 
Ergebnisse der Befruchtungsversuche kônnten aber auf das Vor- 
handensein von geschlechtsspezifischen 
Hormoneinflüssen hindeuten. 

Ich stellte mir nun die Frage, ob solche Stoffe im Kôürper der 
Fliegen zirkulieren, auf den gesamten Stoffwechsel einwirken und 
indirekt die Geschlechtsfunktionen beeinflussen. Durch Injektionen 
von Extrakt stammfremder Tiere sollte sich eine Beantwortung 
finden lassen. 


f) Injektionsversuche. 


In Vorversuchen wurden zuerst schlecht- ratigen“ Tis- und H- 
Weibchen Extrakte von jungen H-Tieren injiziert, zur Prüfung einer 
môglichen Ratenverbesserung. Von gesamt 12 Versuchen zeigte sich nur 
in einem Falle eine vorübergehende Ratenverbesserung, die nach ein 
paar Tagen sofort wieder zurückging. Eine Wirkung auf die Lebensdauer 
konnte ich nicht feststellen. Dies steht in Übereinstimmung mit Unter- 
suchungen von PEARL und PARKER (1922) die bei Verfütterung von 
Embryonalflüssigkeit von Hühnchen und von Auszügen aus Drosophila- 
Larven keine Lebensverlängerung beobachten konnten. Trotz diesem 
negativen Ergebnis führte ich einige Versuchsserien durch, bei denen 
H-Extrakt junger Tiere in frischgeschlüpfte Weibchen des Tis-Stammes 
eingespritzt wurde. 

Gewinnung des Extraktes : Eine grosse Anzahl junger H-Männchen 
und -Weibchen werden in einem Môrser mit wenig Ringerlüsung zer- 
rieben, der entstandene Brei zentrifugiert und die Flüssigkeit mit dem 


TABELLE 9. — AResultate der Injektionsversuche. 


18 Tis-Weibchen imJiziert mit gekochtem H-Extrakt. 
Kontrolle — Tis-Zuchten der fünften bis neunten Generation. 


Il 


Mel HUE FRS ons 
Bebensdiétisir ERRNIM. SE 21,4 + 2,1 22.2 + 0,9 
don av CC SEPOR Sr 536 + 70,0 524 + 60,2 
Eizahl pro Lebenstag . . . . 25,0 + 1,8 23,8 + 1,1 
% % | 
Schlüpfrate | 
L. VON D Nr RS PER 58,6 + 3,8 63,0 + 3,4 | 
| 2 VO OU, CREME Se 62,4 + 4,8 62,9 + 3,2 
| 2. MW ome Cv IE ER 48,8 + 8,1 51,4 .æ 5,5 | 
D NOR IS Cu euh 14,07 -E 074 45,1 Æ 6,8 | 
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Transplantationsapparat den frischgeschlüpften Tis-Weibchen inJiziert. 
Um die Zerstôrung von Wirkstoffen durch Oxydationsfermente zu ver- 
meiden, wird der Brei kurz aufgekocht. 

Resultat: Als Folge der Injektion sind zunächst mehrere Weibchen 
innerhalb der ersten Woche gestorben. Von insgesamt 18 durchgehenden 
Beobachtungsreihen sind die Ergebnisse in Tabelle 9 eingetragen. Als 
Kontrolle zu den Injizierten gelten die Mittelwerte für die reinen Tis- 
Zuchten der fünften bis neunten Generation. 

Weder für die Fecundität noch für die Larvenschlüpfrate ist eine 
Wirkung des Extraktes nachweisbar. Eine kleine Abweichung ist nur im 
Verhältnis von der ersten zur zweiten Woche eingetreten, indem ein 
geringer Ratenanstieg zu beobachten ist. Dies künnte auf einer Nach- 
wirkung des experimentellen Eingriffes beruhen, die eine Hemmung der 
Befruchtung verursacht. Eine Erscheinung des Aufbesserungseffektes 
und Überholen der stammtypischen Rate kommt aber nicht vor. Auch 
einige Versuche mit ungekochtem Extrakt waren wirkungslos. 

Aus diesen Versuchsreihen kôünnen keine weitergehenden Schlüsse 
gezogen werden, da die Môglichkeit besteht, bei verfeinerten Versuchs- 
anordnungen einen positiven Effekt zu erreichen. Immerhin weisen die 
mitgeteilten Resultate darauf hin, dass unsere hypotetisch aufgestellten 
Wirkstoffe eher in den intakten Geschlechtssystemen selbst zu suchen 
wären. 


V. TRANSPLANTATIONSVERSUCHE 


Sind im letzten Kapitel die genotypischen Einflüsse des Ejakulates 
behandelt worden, so soll nun durch Verpflanzung von Ovarien in ein 


Mneues Wirtsmilieu der stoffliche Einfluss des Mutter- 


tieres auf die Fertilitätskomponenten untersucht werden. 

Aus einer Arbeit von UmMEYA (1930) über Ovarien-Transplantation 
bei Seidenraupen geht hervor, dass mütterliche Milieueinflüsse auf 
Vitalität und Fertilität der aus dem Implantat hervorgegangenen Tiere 
nachzuweisen sind. 


Für unsere Zwecke eignet sich als Wirt die Mutante fes lt/fes lt- 


| Weibchen ! vorzüglich, weil bei ihr die Ovarien stark degeneriert sind 


und keine Eier liefern. Wird ein fertiles Ovar in eine weibliche fes/fes- 
Larve implantiert und werden von der Imago Eier gelegt, so stammen 
sie sicher vom Implantat. Der eigene , fes/fes-Fertilitätstyp” ist selbst- 
verständlich nicht bekannt, aber er ist durch die angegebene Methode 
Zum Teil indirekt zu ermitteln. Als Spender werden die Stämme H, T, 


| ll/Cy verwendet. Der H-Stamm ist vorher noch mit dem Wildstamm 
| Zürich ausgekreuzt worden. Der Gegensatz zum T-Stamm wurde dadurch 


 Jes — female sterile, degenerierte Ovarien; 4 — light, helle Augen; 
Stamm von nun an nur als fes/fes bezeichnet. 
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stärker, sowohl für die Fecundität wie für die Rate. Die Besamung 
findet durch ein Männchen statt, das dem gleichen Stamm angehôrt 
wie der Transplantat-Spender. Die Fertilitätsprüfung geht in der be- 
kannten Art vor sich. 


a) Âussere Leistungen der Transplantate. 


Alle drei Sorten der verwendeten Spenderovarien (lgl/Cy, H, T) 
entwickeln sich im fes/fes-Wirt herkunftsgemäss. Sie erreichen die 
normale Grüsse und kôünnen 
sich an den Ausführwegen 
des Wirtes ansetzen. Die 
Eïablage geht in normaler 
Weise vor sich. Bei einer 
Konkurrenz von drei Ova- 
rien wird meist eines davon 
verdrängt, nur selten setzen 
sich alle drei Ovarien an. 
Es besteht die Wahrschein- 
lichkeit, dass zwei Drittel 
der operierten fes/fes-Weib- 
chen Eier legen künnen. 
Bei der Zusammenstellung 
meiner Versuche zeigte sich, 
dass 65 von 151 geprüften 
fes/fes-Weibchen (Tiere mit 
SAT Spenderovar) Eier abgeben 


Vergleich der Grüsse eines transplantierten konnten, was einem Verhält- 
fertilen Ovars (tr) mit fes/fes- Ovarien. nisvon43 ‘entspricht. Nach 
Skizze eines Falles, bei dem alle drei £ a - 
Ovarien am Ausführungsgang festge-  diesem Befund waren also die 
wachsen sind. Vergr. ca. 40fach. wirteigenen Ovarien für die 

Anbeftung bevorzugt. 
Kann sich das Transplantat nicht an die Ausführwege ansetzen, 
so liegt es fre1 im Abdomen. Stets ist es stark mit Tracheen ver- 


sorgt. Die fertilen Ovarien nehmen meist normale Lage ein, d. h. die 


Spitze ist kopfwärts gerichtet. Von 69 sicher beobachteten Fällenn 


zeigten 60, was 87% der Fälle entspricht, diese Lage. Nur be 
5 Weibchen (7%) war das Spenderovar verkehrt orientiert. Dies 
steht in Übereinstimmung mit den Befunden von GLoor (1943), 


nach denen transplantierte letale /gl/lgl-Ovarien in normalen » 
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Wirten sich ebenfalls normal orientierten. In 4 Wirten (6%) waren 
lle drei Ovarien an den Ovidukten angewachsen. In Abbildung 10 
st ein solcher Zustand festgehalten. Zugleich lassen sich dort die 
Grüssenverhältnisse der fertilen und sterilen Ovarien erkennen. 


b) Quantitative Leistung, Fecundität (Tab. 10, Abb. 11). 


Es stellt sich nun die Frage, ob die festgestellten Eizahlunter- 
schiede trotz dem Wirtseinfluss bestehen bleiben, oder ob eine 
Angleichungstendenz der verschiedenen Fecunditätstypen an eine 
ntermediäre Stellung beobachtet werden kann. 

In Tabelle 10 sind die Fecunditätsmittelwerte zusammenge- 
stellt. Schon für die Totaleizahl zeigt sich ein seltsames Ergebnis: 
Die beiden Stämme mit hoher Eiproduktion (H und {gl/Cy) errei- 
Bou bo rransplantation. 1hrer Ovarien, in 
Mob cramdentestoMNilieu, cnichti:mehr 1ihreé 
stammtypische Eizahl, sondern nur etwa die Hälfte 
davon. Dies wird besonders klar, wenn man bei den Kontrollen 
die halbe Eizahl vergleicht, da hier auch nur ein Ovar zu berück- 


:TABELLE 10. — Æiproduktion und Alter beum fes/fes-Weibchen 
mit uimplantiertem Ovar und ber Spender-Kontrollzuchten. 


Bei den Stamm-Kontrollen ist die halbe Kizahl angegeben, die die 
Eiproduktion pro Ovar verdeutlichen soll. 


| Leistung| 
| Stamm, | des Im- 
| mu ue Bite 
| ! eibchen Stamm- £ % 
| Material Stamm mit Fe Kontrolle | ” Dao Car de 
Implantat — 1, Ei-| spezifi- 
zah1 schen 
E1izahl 
Alter in lel/Cy | 234 me 1,4 45 30,6 ar 1,6 14 
Tagen = H PAR 2 2,3 14 301 Se de 16 
qe DROITS 002 6 2 715 
IMTotal- lel]Cy | 526 + 41,1 | 15 11850 + 95,0! 14 925 A 
Eizahl H 410 97,0 | 44 11740 +120,1 870 47 
T 440 + 61,113! 645 + 50,7| 15 329 138 
| Durchschn. Cu 2 ME 21 M 560,5 9,1 | 1%} 30:35 73 
| Tageseizahl H LODPPORIT ANS 7e D Tu 46 28.7 66 
| 4h PSE 2 IE TS 29 DE LOCALTLS 24,9 123 
| 
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sichtigen ist. Bei den T-Transplantaten ist die Totaleizahl so stark 
gesteigert, dass sie nun dem Fecunditätswert der H-Transplantate 
entspricht. Da die Lebensdauer nicht bei allen Gruppen gleich 
gross ist, gibt die durchschnittliche Tagesproduktion an Eiern ein 
noch deutlicheres Bild. Es zeigt sich dabeiï, dass bei Trans- 
plantation genotyÿypisch verschredener Ov 


ADD: rTA 
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pren -ïnbid assgleïiche "Milieu keine Unter- 
behredemehrutin: der Grôsse der Fecundität 
Mebtekenclnmerhalbrider mittléren Fehler 
ban dd'ié qu'anmtitaätivenLeistungen aller dre: 
Ovartypen gleich. 

Auch Abbildung 11 (obere Hälfte) weist deuthich auf die Fecun- 
ditätsveränderung der implantierten Ovarien gegenüber den Kon- 
trollen hin. Bei genauem Vergleich der H- und T-Kurven erkennt 
man, dass die Wochenwerte (I—IV) der Transplantierten (aus- 
gezogene Kurven) bei H und T ungefähr die gleiche Hôühe auf- 
welsen. 

Die Besamung der Eier fand immer mit stammgleichen Sper- 
mien statt. Wie wir früher (S. 192) gesehen haben, hat der Geno- 
typus des Männchens keinen spezifischen Einfluss auf die Fecun- 
dität. Das Weibchen reagiert stets mit seimem stammtypischen 
Fecunditätscharakter. Im vorliegenden Falle nun, wo eine Anglei- 
chungstendenz der Fecundität aller drei Stämme vorliegt, dürîfte 
der Grund dazu nur beim Wirtstier selbst zu suchen sein. Es künnte 
sich die Zahl der Eischläuche, oder die Produktionsrate des Ovars 
verändert haben. Nach GaAUSE (1931) findet man erst in der 2 Tage 
alten Puppe deutlich gesonderte Eirühren. Der Ovarbau ist jedoch 
wie andere morphologische Merkmale genetisch bedingt und wohl 
 bereits in der verpüppungsreifen Larve, aus der das Ovar entnom- 
men wurde, festgelegt. Stichproben über die Ovariolenzahl bei 
transplantierten Ovarien haben das auch bestätigt. Somit weisen 
die Transplantationsversuche einen neuen Weg zur Erklärung der 
stammspezifischen Fecundität. Das fes/fes-Wirtstier beeinflusst die 
| Produktionsrate des Ovars, unabhängig von den genotypischen 
| Eigenschaften des Organs selbst. Daher spielt die Ovariolenanzahl 


ABB TL: 


Leistung von H- und T-Ovarien bei Transplantation in das fes/fes-Milieu (aus- 
gezogene Kurven). Zum Vergleich die parallel geführten Kontrollzuchten 
des H- und T-Stammes mit unterbrochenen Kurvenlinien eingetragen. 

1Obere Hälfte der Abbildung: Fecunditätsmittelwerte der ersten vier Lege- 
wochen [.—-IV., links für H-, rechts für T-Typen. Die Fecunditätswerte der 
Kontrollzuchten (gestrichelte Kurven) sind auf die Hälfte reduziert, zur 
Ubereinstimmung mit den eierlegenden fes/fes-Weibchen, die nur ein 
fertiles Ovar besitzen. 

 Untere Hälfte der Abbildung: Schlüpfraten-W NT TE Links für 
H-, rechts für T-Typen. Ordinate — Schlüpfrate in %, Abszisse — Mutter- 
alter L—IV. W oche. 


REv. Suisse DE Zooz., T. 52, 1945. 15 
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keine Rolle mehr, ein H- oder T-Ovar produziert nun gleich viel 
Eier im fes/fes-Milieu. Der Genotypus der Mutter 
mit seinen extraovarialen: Eñinilüssen/thpes 
simmt also diesGrôsset der)YErtprodulktrome 


c) Qualitative Leistung, Schlüpfrate (Tab. 11, Abb. 11). 


Ahnlich wie bei der Fecundität tritt, durch Wirkung des Wirts- 
milieu auf das transplantierte Ovar, auch bei der Larvenschlüpfrate 
eine Angleichungstendenz ein. Der hochratige H- Stamm 
erleidetin den Ratenwerteneine Verschleche 
terung während des ganzen Lebens. Die be’ 
den andern Stämme (/gl/Cy und T) erfahren eine 
Ratenverbesserung. 

Beim [gl/Cy-Versuch ist die Rate während des gesamten Lebens 
gehoben. Für den T-Stamm gilt dies während der ersten Lebens- 
hälfte, wobei mit zunehmendem Alter die Werte infolge eines 
grossen Fehlerbereichs nicht mehr statistisch auszuwerten sind. 
Der Schlüpfratenverlauf der H- und T-Versuchsserien ist in Ab- 
bildung 11 aufgezeichnet. Jede Kurve enthält die Wochenmittel- 
werte von durchschnittlich 14-—17 Einzelzuchten der fes/fes- 


TABELLE 11. — Vergleich der Schlüpfratenwerte von fes/fes-Werbchen 
mit implantiertem Ovar und Spender-Kontrollzuchten. 


Ratenveränderung durch 
Stamm Woche! Transplantat n Kontrolle n Transplantation 
in fes/fes bezogen auf Kontrolle 
% % 
lel/Cy I: 279,548 Gui AS O8; Or L'ART 74 
| 61,4 + 2,3 49,4 + 3,6 25%  hôher als 
LE 0 39,0 + 6,2 26,6 +4;7 449% Kontrolle 
IV. 23,9 + 8,7 8,25 + 3,2 280% 
H 1 M 88,8 + 2,1 |15 | 94.0 + 0,8 |17 9% 
II. | 80,8 + 3,9 950.441, 15%  tiefer als 
LPE 68,0 + 8,5 83,2 + 2,9 18%,  Kontrolle 
(e. 41,6 +15,5 64,8 + 7,4 35% 
Ï I 83,3 +: 3,0 | 44 75,0. + 24/15 1196 
II 79,4 350 64,4 + 4,7 23%  hôher als 
[I] 562 15 k&,0 + 7,6 25%  Kontrolle 
IV 94,9 10,1 31,4 11,6 0% 
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Weibchen mit Transplantat und den parallel geführten Kontrollen. 
In Tabelle 11 sind die mittleren Fehler der Mittelwerte festgehalten. 

Trotzdem die Eitypen und die männlichen Geschlechtspro- 
dukte dem gleichen Genotypus angehôüren, ist der stammspezifische 
Verlauf der Larvenschlüpfrate verändert worden im Sinne einer 
Parallelverschiebung. Wie bei der Eiproduktion, so auch bei der 
Larvenschlüpfrate — allerdings in geringerem Ausmass — prägt 
das veränderte Wirtsmilieu eine stammfremde Eigenschaîft. Die 
grossen Unterschiede zwischen den reinen Stämmen sind reduziert 
worden. Der Genotypus der Mutter mit seinen 
extraovariolen Wirkungen beeinflusst also 
auch teilweise das Befruchtungsgeschehen 
ped damit die Hôhe der Schlüpfrate. 


d) Diskussion der Ergebnisse. 


Mit Hilfe der Transplantationsversuche sind weitere Einzel- 
heiten über das Wesen der Fertilitätstypen bekannt geworden. 
Dasmwichtigste Resultat dieser Versuchs- 
sSerien ist der Nachweis von fertilitäts- 
beeinflussenden extraovarialen Wirkungen 
des Muttertieres. 

Es ist vor allem das Verdienst von Marguerite Vocr (1940/41), 
die Ringdrüse als gonadotropes Steuerorgan erkannt zu haben. Das 
gonadotrope Ringdrüsenhormon hat artspezifische Wirkungen auf 
die Eibildung. Die hier vorliegenden Resultate von den Ovarien- 
Transplantationen künnten auf stammspezifische Wirkungen der 
Ringdrüsenhormone schliessen lassen. Doch dazu fehlt noch 
der Beweis, der durch neue Versuche von Gonadentransplanta- 
tionen mit gleichzeitiger Ringdrüsenimplantation erbracht werden 
müsste. 

PiCHer ist aber, dass das transplantierte Ovar 
Mine herkunftsgemässe Leistung im neüuen 
Dirt nicht beibehalten kann. Die Qualität 
Dr botilichen extraovarialen Einflüssedes 
(Wirtsmilieu bestimmt die grundlegenden 

éschlechitstunktionen. Das Muttertier hat 
Mson den weitaus grôssten Anteil am Ent- 
[Stehen des stammtypischen Fertilitätscha- 
Bkters und kontrolliert vor allem die Ei- 
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produkition und teilweise auwucthudie Schlüpie 
rate. Daraus erklärt sich auch zum Teil der Abfall der Fertili- 
tätskomponenten mit zunehmendem Mutteralter, der — wie 
Haporn und ZELLER (1943) ausgeführt haben — auf ,Zustands- 
änderungen des Weibchens“ zurückgeführt wird. So künnte beim 
alternden Weibchen wahrscheinlich der Ausfall oder eine Minder- 
produktion der fertilitätsfordernden Stoffe zum charakteristischen 
Altersabfall führen. 

Die Transplantationsversuche haben ferner geholfen, den Fer- 
tlitätstypus des fes/fes-Stammes, soweit er extraovarial bedingt ist, 
indirekt zu bestimmen. Dieser würde demnach eine Stellung zwi- 
schen dem H- und dem T-Stamm einnehmen, sowohl in quantita- 
tiver wie in qualitativer Beziehung. 


VI. ALLGEMEINE BESPRECHUNG UND 
ZUSAMMENFASSUNG 


Die Frage nach der Bedingtheit des Fertilitätscharakters ist in 
dieser Arbeit von verschiedenen Gesichtspunkten aus erürtert 
worden. Zuerst wurden die Grundlagen für die Stammspezifität 
der Grundstämme und der isogenen Stämme erarbeitet. Die mor- 
phologischen Untersuchungen haben zu keiner genügenden Er- 
klärung der Fertilitätsunterschiede der Hauptstämme geführt. 
Dagegen brachten die Kreuzungs- und Transplantationsversuche 
neue Erkenntnisse über die physiologischen Vor- 
gänge im weiblichen Geschlechtsapparat bel 
Drosophila. Die verschiedenen Einflüsse auf das gesamte Fertilitäts- 
geschehen lassen sich in drei Gruppen aufteilen: 


Ovariale Einflüsse. — Allgemein kônnen dem Ovar selbst keine 
unabhängige Leistungen zugeschrieben werden. Nach den Resul- 
taten der Transplantationsversuche bestimmt das Ovar selbst die 
Eiproduktion nicht, dagegen ist es verantwortlich für die Qualität 
der Eier und beeinflusst dadurch bis zu einem gewissen Grade den 
Schlüpfratencharakter. Die mitgeteilten Versuchsergebnisse zeigen 
jedoch, dass verschiedene Faktoren auf das Ovar einwirken. 


Extraovariale Einflüsse. — Ich fasse hier die Funktionen der { 
Geschlechts-Anhangsdrüsen und des gesamten weiblichen Stoff- k 
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wechsels als Ganzes zusammen. Der Befruchtungsablauf spielt sich 
im extraovarialen Geschlechts-System ab. Die Ei-Sperma-Relation 
wird wahrscheinlich durch Sekrete der Anhangsdrüsen (eventuell 
Gamonwirkung) geregelt, wie dies aus den Resultaten der rezi- 
proken Befruchtungsversuche hervorgeht. Durch Implantation 
eines Ovars in ein fremdes Milieu wird seine Leistung verändert. 
Vor allem wird die Produktion der Eier durch das Wirtstier beein- 
flusst. Es lässt sich vorläufig noch nicht entscheiden, ob dabei der 
allgemeine Stoffwechsel des Weibchens, oder ein gonadotropes 
Hormon der Ringdrüse, oder Qualitäten der Anhangsdrüsen 
wirksam sind. Auch Schlüpfrate unterliegt zu einem grossen 
Teil den hier angeführten Einflüssen. 


Männliche Einflüsse. — Die reziproken Befruchtungsversuche 
haben erwiesen, dass die genotypischen Eigenschaften von Sperma 
und Ejakulatzusätzen den Charakter des Schlüpfratenverlaufes zu 
ändern vermôügen. 


Zusammenstellung. — Betrachtet man die Bedingungen für die 
einzelnen Fertilitätskomponenten getrennt, so lassen sich die bis 
jetzt erkannten Tatsachen in folgendes Schema einfügen, wobei 
männliche und weibliche Einflüsse auseimandergehalten werden: 


4 | | Weibcheneinfluss 
Männcheneinfluss 
Ovarial | Extraovarial 
Eizahl . Allgemeine Sti- | Ovariolenzahl Stammspezifischer 
mulation nicht als morphologi- mütterlicher 
on stammspezifisch | sche Grundlage Stoffwechsel 
Schlüpfrate . Lsonaprrate Stammspezifische | Genotypische Stammspezifischer 
Qualität des Eiqualität mütterlicher 
Ejakulates Stoffwechsel 
Lebensdauer | Nicht deutlich Stammspezifisch 
festzustellen 
Fertilitats- Stammgleiches Zustandsänderungen des | 
Abfall . . | junges Männchen alternden Organismus | 
ohne Wirkung | 
| 
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Für den Erfolg der Gesamtfertilität überlagern sich 
die hier einzeln angeführten Faktorengruppen. Wie sich die Sach- 
lage bis jetzt überblicken lässt, scheinen die verschiedenen Reak- 
tionen im Fortpflanzungsgeschehen z. T. in komplementärer, z. T. 
in antagonistischer Weise aufeinander abgestimmt zu sein. Sowohl 
dem Männchen wie Weibchen lassen sich spezifische Leistungen 
zuschreiben. 

Abschliessend fasse ich die wichtigsten Resultate der Arbeit 
zusammen : 

An zwei Laboratoriums-Wildstämmen von Drosophila melano- 
gaster wurden bei Einzelpaarzuchten die beiden Fertilitäts- 
komponenten Eiproduktion (Fecundität) und 
Larvenschlüpîfrate bei verschiedenen Versuchsanord- 
nungen untersucht. 


1. Der H-Stamm weist grosse Fecundität und hohe Ratenwerte 
auf. Der T-Stamm ist charakterisiert durch geringe Fecundität und 
schlechtere Larvenschlüpfrate. 


2. Diese Unterschiede sind genotypisch festgelegt und haben 
sich während 14 Inzuchtgenerationen erhalten. 


3. Mit zunehmendem Mutteralter tritt ein Abfall beider Fer- 
tiitätskomponenten bei beiden Stämmen ein, unbeeinflussbar durch 
Zusatz junger Männchen. 


4. Die recht grosse Variabilitätsbreite lässt sich bei beiden 
Stämmen trotz strenger Selektion auf die extremen Merkmale und 
trotz Aufbau isogenetischer Stämme nicht vermindern. 


5. Die Kizahlunterschiede lassen sich nur teilweise erklären 
durch Unterschiede im Ovarbau. Die grüssere Anzahl von Ovariolen 
beim H-Ovar reicht nicht aus für die grosse Mehrleistung in der 
Produktionsrate gegenüber dem T-Ovar. Charakteristisch für die 
beiden Stämme ist die geradzahlige Ovariolenanzahl. 


6. Bei Befruchtung eines Weibchens durch ein stammfremdes 
Männchen bestimmt der weibliche Genotypus allein sowohl die 
Fecundität als auch das Mutteralter. 


7. Ein H-Weibchen erreicht mit einem T-Männchen nie den 
für den H-Stamm optimalen Schlüpfratenverlauf. Die Rate der 
Kreuzung H XT liegt zwischen den Werten des H- und T-Stammes. 
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8. Die Kreuzung T X H weist einen vollständig neuen Fertili- 
tätstypus in der Schlüpfrate auf. Einem Start, der wesentlich 
tiefer liegt als beim T-Stamm, folgt ein überraschender Raten- 
anstieg bis zur Hühe des H-Stammes (Aufbesserungseffekt) und ein 
Verweilen in diesem Bereich ohne charakteristischen Altersabfall. 


9. Diese Ergebnisse lassen sich deuten als Wirkung von ge- 
schlechtsspezifischen Stoffen, die von beiden Geschlechtern aus- 
gehen kônnen (Gamone ?) und im weiblichen Geschlechtsapparat 
sich gegenseitig beeinflussen. 


10. Durch Transplantation von Ovarien der untersuchten 
Stämme in fes/fes-Weibchen verändert sich vor allem die Eipro- 
duktion, indem eine Angleichungstendenz an einen ausgeglichenen 
Fecunditätscharakter ohne Unterschied zwischen H und T besteht. 
Auch die grossen Unterschiede für die Schlüpfratenwerte sind 
reduziert. 


11. Das veränderte mütterliche Milieu kann auf die spezifischen 
Geschlechtsvorgänge einwirken. Es sind also extraovariale Ein- 
flüsse, die in grüsstem Ausmass die Gesamtfertilität bestimmen. 
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Gedanken zur Entwicklung des Amnions 
und des Dottersackes beim Menschen 
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Bern. 
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Unsere Lehrbücher der Entwicklungsgeschichte lassen das 
Amnion der Säugetiere ganz schematisch aus der dorsalen Deck- 
schicht des Keimschildes hervorgehen. Bei der Bildung sowohl eines 
Falt- wie auch eines Spaltamnions soll dabei nach der üblichen 
Darstellung die dünne Decke der Amnionhôühle aus Zellen des 
Embryonalknotens entstehen, während der Boden vom Embryonal- 
schild gebildet würde. Der Mensch wird dabei zu der Säugetiergruppe 
mit Schizamnionbildung gestellt. In ähnlicher Weise wie man sich die 
prinzipielle Entwicklung des Amnions aus Derivaten des äusseren 
Keimblattes vorstellt, soll auch die Bildung des Dottersackes aus 
dem Entoderm erfolgen. Dabei spielt die Frage, ob das Nabel- 
bläschen beim Menschen durch Dehiszenz zustande kommt, wie 
GROSSsER (1927) und die meisten anderen Autoren annehmen, oder 
 ©b das Entoderm zum Dottersack auswächst, wie Srreve (1931, 
1936) mit CorninG (1925) glaubt, im Augenblick keine entschei- 
dende Rolle. Wesentlich ist dagegen die Feststellung, dass sowohl 
das menschliche Amnion als auch das Dottersackentoderm heute 
ganz allgemein als Abkômmlinge des äusseren bezw. des inneren 
Keimblattes betrachtet werden. 

Diese Vorstellungen über die Bildung des Amnions und des 
Dottersackes beim Menschen basieren natürlich nicht, wie es 
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wünschenswert wäre, auf einer Iückenlosen Serie embryologischer 
Frühstadien, sondern stützen sich zwangsläufig auf ganz verschie- 
den weit und unter sich zusammenhangslose Einzelpräparate sowie 
auf wenig begründete, dafür aber umso zäher verteidigte Hypo- 
thesen. Nun sind aber in den letzten Jahren einige wesentliche 
und für die angeschnittenen Fragen entscheidende Beiträge zur 
Frühentwicklung des Menschen erschienen. Sie verlangen bei einer 
synthetischen Betrachtung der embryologischen Probleme eine 
Revision unserer Vorstellungen über die Leistungen der einzelnen 
Keimblätter, speziell deren Beteiligung an der Amnion- und Dotter- 
sackbildung. Da wir aber bisher nicht über die geschlossene, 
erstrebenswerte Serie menschlicher Keimstadien aus den ersten 3 
Wochen verfügen, müssen wir versuchen, die noch vorhandenen 
Lücken vorläufig durch Vergleiche mit Beobachtungen an 
geeignetem Tiermaterial zu überbrücken. Hierfür kommt in erster 
Linie der Rhesusaffe in Betracht, dessen nahe phylogenetische 
Beziehungen zu den Hominiden einen solchen Versuch nicht 
allzu abwegig erscheinen lassen. 

Nach der alten und vor allem von GRossER mit allem Nach- 
druck verfochtenen Hypothese würde allein der Mensch unter den 
Säugetieren ken Blastocystenstadium durchlaufen, sondern sich 
als solide Morula implantieren. Die nidationsreife Morula soll nach 
dieser Theorie aus einem dicken, mehrschichtigen Trophoblast- 
mantel bestehen, der den zentral gelegenen Embryonalrest umgibt. 
Dieser würde sich bereits im Morulastadium in das schon Jetzt 
reichlich vorhandene, extraembryonale Mesoderm, das sog. Morula- 
mesoderm, und den Embryonalknoten gliedern. Der letzte zerfiel 
sehr frühzeitig in Ekto- und Entoderm, in denen durch inter- 
zelluläre Spalthildungen die Amnionhôhle und der Dottersack 
entstehen würden. Diese Auffassung hat praktisch Eingang in 


alle Lehrbücher gefunden, wo sie sich bis heute erhalten hat : 


(CLARA, 1943; GrossEeR, 1944). Wie der implantationsreife, mensch- 
liche Keim tatsächlich aussieht, wissen wir noch nicht. Doch 
lassen die jüngsten, bisher bekannten menschlichen Keime ver- 
muten, dass sich das Ei trotz gewisser artspezifischer Unterschiede 
auch bei Æomo sapiens wie bei Macacus als Blastocyste einnistet. 

Bevor ich auf die Entwicklung und Umgestaltung der Keim- 
blase eintrete, will ich in Kürze den Aufbau der Makaken-Bla- 


stocyste während ihrer Einbettung in die mütterliche Schleimhaut 
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schildern, die am 9.—-10. Tag post ovulationem stattfindet. Ich 
folge dabei den sehr umfassenden und kritischen Ausführungen 
von HEUSER AND STREETER (1941). Das im Nidationsablauf 
begriffene und von der Membrana pellucida befreite Ei (Abb. 2) 
ist etwas kleiner als der noch frei im Uteruslumen befindliche 
Keim (Abb. 1). Die Makaken-Blastocyste ist zu dieser Zeit eine 
dünnwandige Blase, deren Zellen bereits in die für die weitere 
Keimentwicklung unentbehrlichen Hilfselemente des Tropho- 
blastes und die rein formativen Zellen des Embryonalknotens 
gesondert sind. Während der Cytotrophoblast das Blastocoel nur 
filmartig überzieht, hat sich am Embryonalpol, offenbar unter 
dem Reiz der Anlagerung, eine einseitige Verdickung der Cho- 
rionhülle gebildet (Abb. 2). An dieser kompakten Trophoblast- 
platte, der die Implantationsarbeit zufällt, ist zu dieser Zeit 
schon die erste Differenzierung in zwei Schichten erkennbar. Die 
äussere Lage hat syncytialen Charakter (Plasmoditrophoblast) 
und erfüllt resorptive Aufgaben, indem sie die Kerne des mütter- 
hchen Epithels in sich aufnimmt. 

Die tiefer gelegenen Elemente der Trophoblastplatte tauchen 
indie Masse der formativen Zellen, d. h. der den Embrvyo bilden- 
den Zellen, des Embryonalknotens ein, an dem zu diesem Zeitpunkt 
bereits drei verschiedene Zelltypen zu erkennen sind (Abb. 2). 
Der Embryonalknoten wird von einer Cytotrophoblastschicht 
bedeckt, aus der im Laufe der weiteren Entwicklung das Amnion 
ensteht. Wir künnen daher die den Embryonalknoten bedecken- 
den Langhanszellen als Amnioblasten bezeichnen (Abb. 3). Die 
formativen Elemente dagegen sind grosse, blastomerenähnliche 
Zellen, die dicht beisammen liegen. Eine dünne, einschichtige 
Zellage trennt die beiden erstgenannten Typen von der Keim- 

| blasenhôühle. HEUSER AND STREETER bezeichnen diese Schicht 
_ flacher Zellen als primäres Entoderm, das sich schon über 
den Embryonalpol hinaus ausdehnt und eine Strecke weit dem 
zarten Trophoblastschleier anliegt. Dieses primäre Entoderm kann 
| nach STREETER (1938, 1941) kein Abkümmling der embryobildenden 
| Zellen oder gar des Ektoderms sein, da die formativen Zellen zur 
Zeit des ersten Auftretens des primären Entoderms in der 8 Tage 
| alten Blastocyste noch gar nicht zahlreich genug und noch unge- 
 nügend differenziert sind, um Entodermzellen abspalten zu künnen. 
 STREETER ist darum der Auffassung, dass das primäre Entoderm, 
| 


| 
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das bald die ganze Keimblase auskleidet, im Primatenei unab- 
hängigen Ursprunges ist. Die ersten Entodermzellen sind so nach 
STREETER keine Abkôümmlinge der Keimscheibe, sondern haben 
sich bei der Eifurchung direkt gesondert. Für das primäre Ento- 
derm, das den Embryonalpol seitlich überragt und das Blastocoel 
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zeigen schematisch die Amnion- und Dottersackgenese bei Macacus mulattus. 


Das in Tagen angegebene Alter bezieht sich auf die einzelnen, den‘Zeichnun- 
gen zugrunde liegenden Objekte (bei HEUSER AND STREETER) und hat 
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auskleidet, nehmen HEUSER AND STREETER eine vom embryo- 
nalen nach dem anembryonalen Pol hin fortschreitende Diffe- 
renzierung aus dem Trophoblast an. 

Die Amnionbildung bei Macacus lässt sich mit HEUSER AND 
STREETER in vier Entwicklungsstadien einteilen. Die erste Phase 
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keinen Durchschnittswert. Die verschiedenen Gewebsarten sind durch 
unterschiedliche Kerngrüsse sowie durch Punktierung und Schraffierung 
bezeichnet. 
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der Amniogenese beginnt etwa am 10. Tag mit der Anordnung 
der formativen Zellen zu einer Keimscheibe. Ueber und deutlich 
von hr getrennt liegt eine Schicht Amnioblasten, die schon in der 
implantationsbereiten Keimblase als prospektive amnionbildende 
Elemente erkennbar sind. So ist das erste Stadium durch die 
Differenzierung und Absetzung der amniogenen Zellen aus dem 
Trophoblast charakterisiert (Abb. 3 u. 4). An der Verbindungs- 
stelle von Amnioblasten und Keimscheibe tritt schon zu dieser 
Zeit eine Flüssigkeitsanhäufung in einem Interzellularspalt auf, 
der die Anlage der zukünftigen Amnionhôühle repräsentiert. 

Das zweite Stadium der Amnionbildung, das gegen den 11. Tag 
einsetzt, ist vor allem durch die weitere Abspaltung amniogener 
Zellen aus dem Cytotrophoblast gekennzeichnet. Die Amnio- 
blasten bilden jetzt eine dicke, einschichtige Lage kubischer 
Zellen über dem Cavum amni (Abb. 5 u. 6). 

Auch während der dritten Etappe, die um den 12. Tag herum 
beginnt, spaltet sich noch weiter Amnion vom Trophoblast ab. 
Die peripheren Abschnitte des Amnions sind dabei früher ent- 
wickelt als der zentrale Teil, der offenbar als Zuwachszentrum 
funktioniert (Abb. 7 u. 8). Die zentralen Partien weisen deshalb 
recht grosse Variationen in ihrer Differenzierung auf. Hier findet 
sich ôfters auch ein unvollständiger Verschluss des Amnions, s0 
dass die Amnionhôhle nicht selten, aber nur vorübergehend mit 
den Trophoblastlakunen in Verbindung steht. Es entsteht dadurch 
ein Amniongang (Abb. 9), der wohl morphologisch, aber keines- 
falls genetisch dem Amnionnabel der Vôgel gleicht. Als Haupt- 
charakteristikum des 3. Stadiums der Amniogenese gilt das erste 
Auftreten eines Zellnetzes zwischen Amnionepithel und dessen Mut- 
terboden, dem Cytotrophoblast (Abb. 10). Dieses lockere Maschen- 
werk entwickelt sich za loco aus dem Trophoblast und ist gene- 
tisch dem Bindegewebe der Chorionzotten, das sich ebenfalls an 
Ort und Stelle aus den Langhans’schen Zellen differenziert, durch- 
aus analog. Wir künnen daher jenes Retikulum als Amnion- 


bindegewebe ansprechen, dessen trophoblastische Herkunft durch | 


die Untersuchungen von HEUSER AND STREETER erwiesen It. 
Das vierte und letzte Stadium der Amnionbildung (Abb. 11 
u. 12) setzt mit dem 13. Tag ein und leitet fliessend in den end- 


gültigen Zustand über. Als Grundzug der Schlussphase ist die : 


weitere Zunahme und gleichzeitige Verfeinerung des zwischen ! 


| 


| 
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Trophoblast und Amnion gelegenen Netzwerkes zu betrachten. 
Die näher dem Amnion liegenden Zellen ordnen sich dabei zu einer 
Membran, die in Art einer einschichtigen Bindegewebshülle das 
Amnion mit Ausnahme des Zuwachszentrums bekleidet. Gleich- 
zeitig füllt sich die Amnionhühle in steigendem Mass mit dem 
vom Amnionepithel abgesonderten Fruchtwasser. Dabei dehnt 
sich das Cavum amnii mehr und mehr aus, wodurch die ursprüng- 
lich grosse Keimblasenhühle stetig verkleinert wird. 

Um die Entwicklung des Dottersackes am Primatenkeim ver- 
folgen zu künnen, müssen wir wieder zu der sich implantierenden 
Blastocyste zurückkehren (S. 215), die ich schon als Ausgangs- 
punkt unserer Betrachtung der Amniogenese gewählt habe. 
Während der Epithelpassage des Keimes (Abb. 2) hat nur eime 
ganz geringe Entwicklung von primärem Entoderm stattgelunden. 
Sie nimmt jedoch nach erfolgter Nidation, also nach dem 10. 
Tag, stark zu und bald darauf ist das ganze Blastocoel in der schon 
auf Seite 216 geschilderten Weise von primärem Entoderm aus- 
sekleidet. Diese Feststellung unterstreicht die hohe Bedeutung 
des mütterlichen Einflusses für die Keimentwicklung (SrRAUSS 
1944). Gleichzeitig ordnen sich auch die embryobildenden Zellen 
zu einer definitiven Keimscheibe (Abb. 3 u. 4). So bilden die Zellen 
des primären Entoderms innerhalb der Keimblasenhôühle einen 
geschlossenen Sack, der dem Cytotrophoblast zunächst eng anliegt. 
Dieser von Trophoblastabkümmlingen umschlossene Hohlraum ist 
wohl mit dem Dottersack bei anderen Säugetieren vergleichbar, 
aber er wird jedoch bei Macacus nicht zum definitiven Dottersack. 
Wir künnen daher diese erste, sackartige Bildung mit HEUSER 
(1941) als primitiven Dottersack oder besser als E xo- 
coelblase bezeichnen. Die das Exocoel begrenzende, dünne 


_ Lage aus primären Entodermzellen wird in der amerikanischen 


Literatur nach ihrem Entdecker häufig auch als Heuser’sche 


/ Membran bezeichnet, eine Namensgebung, die ich der Kürze wegen 


auch in meinen Zeichnungen verwende. Lediglich ein Teil dieses 
primitiven Dottersackes findet beim Aufbau des definitiven Ver- 
wendung. 

Zwischen dem 10. und 12. Tag zeigen die Keimscheibe und die 
unmittelbar unter ihr gelegenen primären Entodermzellen eine 


 gesteigerte Aktivität (Abb. 7 u. 8). Diese ordnen sich dabei zu 


einer mehrschichtigen Entodermplatte, die durch einwandernde 
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Zellen auch Zuzug aus der Keimscheibe erhält. Ungefähr am 11. 
Tag treten zwischen der neugebildeten Entodermplatte und der 
unter ihr gelegenen Heuser’schen Membran interzelluläre Spalten 
auf. Sie fliessen etwa am 12. Tag zusammen (Abb. 8), um die Anlage 
des definitiven Dottersackes zu bilden, der bei Embryonen vom 
13. Tag als deutliches Bläschen erkennbar ist (Abb. 9). Die verdickte 
Entodermplatte stellt so einerseits nur das Dach des definitiven 
Dottersackes dar und enthält andererseits die Anlage des Darm- 
rohres. Die Hauptmasse des Dottersackentoderms dagegen wird 
wie die ganze Exocoelmembran von den aus dem Trophoblast 
stammenden, primären Entodermzellen geliefert. Die Zellen des 
orossen, ausserembryonalen Abschnittes des Dotterblattes, der 
Heuser’schen Membran und des extraembryonalen Mesoderms 
sind genetisch nahe verwandt und ausschliesshich Hilfselemente 
zum Keimaufbau. So sondert sich gegen Ende der zweiten Woche 
der endgültige vom primitiven Dottersack, ohne dass dessen Wand 
erdffnet oder unterbrochen würde. Die Exocoelblase zieht sich vor 
dem definitiven, sich nach den ersten Tagen der Entwicklung 
rasch vergrüssernden, Dottersack langsam zurück. Ende der 
dritten, anfangs der vierten Woche treten an einzelnen Stellen 
in der Wand des primitiven Dottersackes Lücken auf, die rasch 
an Grüsse und Zahl zunehmen und so aus der ehemals geschlos- 
senen Wand eine gefensterte Membran bilden. Diese lüst sich 
weiter auf und hinterlässt anfangs noch einzelne breitere oder 
schmälere Gewebsstreifen. Bald ist der primitive Dottersack 
vüllig obliteriert und alle Spuren von 1ihm verschwunden. 

Die erste Mesodermbildung im Makakenkeim wird am 10. Tag 
in den Winkeln zwischen Embryonalknoten und Chorion erkenn- 
bar (Abb. 5 u. 6). Während der nächsten 2--3 Tage wird die ganze 
choriale Hüllschicht durch die Ausbreitung des primären Ento- 
derms zweischichtig und vom Trophoblast abgegebene Flüssig- 
keit hat die Tendenz die frisch entstandene Exocoelmembran vom 
Chorion zu trennen. Dabei wächst Mesoderm in die zwischen 
Trophoblast und primärem Entoderm auftretenden Lücken em. 
Seiner Entwicklung nach mag dieses Mesenchym vom Cytotro- 


phoblast wie auch vom primären Entoderm stammen. In beiden ! 


Fällen aber ist es trophoblastischer Herkunft, da sich ja auch die 


Heuser’sche Membran aus dem Cytotrophoblast differenziert | 


hat. Zu dieser Zeit —— Ende der zweiten Woche — ist alles Binde- : 
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gewebe noch extraembryonaler Abstammung, da die Ektoderm- 
platte, wie wir gesehen haben, noch in Entstehung begrifien ist. 
Erst um den 17. Tag wird durch die beginnende Primitivstreifen- 
bildung Kürpermesoderm zwischen Ekto- und Entoderm sichtbar. 

Nachdem wir so auf Grund der Forschungen der Streeter- 
schen Schule in lückenloser Serie die Prinzipien der Amnion- 
und Dottersackbildung bei einem Primaten kennen gelernt haben, 
sei mir der Versuch gestattet, aus den bisher bekannt gewordenen 
Bruchstücken frühester menschlicher Entwicklung die Amnion- 
und Dottersackgerese an Hand einfacher Zeichnungen zu rekon- 
struieren. In der Schilderung der einzelnen Objekte folge ich dabet 
einer Aufstellung der jüngsten menschlichen Keimstadien, die 
nach dem Grad ihrer Choriondifferenzierung eingereiht wurden 
(Tab. 1) (STRAUSS). 


FABEELE "1. 


Zusammenstellung einiger wichtiger und sehr junger menschlicher 


Keimlinge. 
Phase der D au | 
Ciorion- ae Aîlter | 
- Keim - Dotter- Autor | 
differen- in Tagen | 
: 3 < sackent- 
ACTUS wicklung | 
| | 
| | | | 
Nr. 7699 al 1 HERTIG AND Rocx | 
| Miller _LINEE 2 MILLER, STREETER | 
I Nr. 7700 12 3 HERTIG AND Rock 
Werner 12€ 5 STIEVE | 
EB 12-—13 6 FABER | 
Dible and West 1 4 DIBLE AND WEST 
Torpin 13 7 KRAFKA 
Linzenmeier 13 8 LINZENMEIER | 
FI | Peters 13 10 PETERS | 
se vae 13 + 9 RAMSEY | 
Edwards-Jones- 15 11 BREWER | 
Brewer | 
III Andô 45 12 HIRAMATSU | 
M9. | 
| 


Beim bisher jüngsten Keim (Abb. 13), der sich in der Carnegie- 
: Sammlung unter Nr. 7699 findet, wird der in der bisherigen Vor- 
 Stellung über die Dottersackentwicklung beim Menschen befan- 
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gene Beobachter die grosse, zentrale Hühle als Dottersack an- 
sprechen. Es ist aber, wie sich aus den älteren Stadien retro- 
spektiv und unschwer urteilen lässt, die von der Heuser’schen 
Membran umschlossene Exocoelblase. Am Rand der Keimscheibe 
hängt die Exocoelmembran mit der Entodermplatte zusammen. 
Jedoch besteht kein Übergang, sondern eine scharfe Grenze 
zwischen den Zellen der beiden Strukturen. Die spindel- und 
sternfürmigen Elemente der Heuser’schen Membran sind klar 
von den grossen und mehr kubischen Zellen der Entodermplatte 
zu unterscheiden, welche stellenweise schon mehrschichtig gewor- 
den ist, ohne aber selbst Zeichen einer aktiven Vermehrung er- 
kennen zu lassen. Diese Feststellung spricht so einerseits für die 
Beteiligung von zelligen Elementen aus der Keimscheibe am Auf- 
bau der Entodermplatte und andererseits für eine zunehmende 
Aktivität in der Embryonalanlage, die zur fortschreitenden Son- 
derung in Ektoderm und Darmentoderm führt. Das Amnion bildet 
über der Ektodermanlage ein praktisch schon vollständig geschlos- 
senes Dach, an dem sich wie bei den Rhesuskeimen der Über- 
gang des Cytotrophoblastes in die amniogenen Zellen leicht nach- 
weisen lässt. Die Amnioblasten gleichen in Form und Aussehen 
den spindelfürmigen Zellen des extraembryonalen Mesoderms, 
das sich bei den menschlichen Keimen schon frühzeitig reichlich 
entwickelt. 

Auch das Ei Mizcer (Abb. 14), das lange Zeit als Jüngster 
menschlicher Keim galt, enthält noch keine Dottersackanlage. 
Der unter dem Keimschild gelegene und von diesem etwas ge- 
trennte Zellkomplex darf hôchstens als noch nicht näher differen- 
ziertes, primäres Entoderm angesprochen werden. 

Bei der Keimblase Nr. 7700 (Abb. 15) ist das Blastocoel 
zwischen Exocoelmembran und umgebenden Cytotrophoblast 


von netzig angeordnetem, extraembryonalem Mesoderm erfüllt, : 


dessen schrittweise Differenzierung aus der Langhans’schen 
Zellschicht gerade hier sehr schün zu verfolgen ist. Genau so wie 


beim jüngsten Keim ist auch hier die Heuser’sche Membran | 
gefenstert und zwar speziell am anembryonalen Pol. Die stärkere | 


Fensterung der Heuser’schen Membran des älteren Objektes 1m 
Vergleich zu Nr. 7699 muss nach den Erfahrungen an den Maka- 
kenkeimen und in Relation zu den noch folgenden Stadien als 
Reifezeichen dieser Struktur angesehen werden. Die Grenze 


AMNION UND DOTTERSACK BEIM MENSCHEN 225 


zwischen den Zellen der Exocoelmembran und der noch nicht 
sehr ausgeprägten Entodermplatte ist auch hier sehr scharf und 
eindeuti1g. 

Bei dem Keimling WERNER (Abb. 16) hat STIEVE (1936) den 
von einer Lage platter Zellen umschlossenen, dorsal vom Entoderm 
begrenzten Hohlraum als Gussform des Dottersackes angesprochen 
und darauf seine Theorie der Dottersackgenese beim Menschen 
aufgebaut. STIEVE ist der Ansicht, dass das Entoderm zum Dotter- 
sack auswächst, wobei es der vom extraembryonalen Mesoderm 
in einer grossen Masche vorgebildeten Form folgen soll. Die unter 
dem Keimschild gelegene Entodermschicht bildet erst eine einfache 
Zellage, die nach ihrem Verhalten gerade noch als primäres Ento- 
derm angesprochen werden kann. Vielleicht weisen die an ein- 
zelnen Stellen des Schildentoderms gelegenen, grüsseren Zellen 
auf eine beginnende Aktivität des Entoblasten hin, die zur Dotter- 
sackbildung führt. Dazu kommt der von STIEVE als besonders 
auffällig registrierte Befund, dass die Wandung der Dottersack- 
form nicht allseitig geschlossen ist, sondern an vielen Stellen 
grosse Lücken aufweist. Gerade mit dieser Tatsache hat STIEVE 
seme Theorie der Dottersackgenese zu begründen versucht. Wir 
sehen jedoch heute in der Fensterung ein ganz typisches Ver- 
halten der reifen Exocoelmembran, deren Zellen sich nach STIEVES 
eigenen Angaben-in keiner Weise von den Zellen des Morula- 
mesoderms unterscheiden. Der für das E1i Werner beschriebene 
Amnionzipfel darf nach der auf Seite 218 gebrachten Darlegung 
ohne Bedenken als das Zuwachszentrum des Amnions angesehen 
werden. 

Der von Die AND WEsT (Abb. 17) beschriebene Keim steht 
auf Grund der decidualen Veränderungen in der oben gezeigten 
Aufstellung junger menschlicher Keimstadien am Beginn der 
zwelten Phase. Seine Trophoblastdifferenzierung würde ebenso 
wie die Entwicklung der Keimscheibe allerdings noch eine Ein- 
reihung in das erste Stadium zulassen, zumal an seiner dünnen 
Entodermplatte auch keine Anzeichen einer beginnenden Dotter- 
sackbildung zu erkennen sind. An ihren Rändern steht die noch 
relativ ruhige, nur aus kubischen Zellen aufgebaute Entoderm- 
platte mit der Heuser’schen Membran in Verbindung, die durch 
extraembryonales Mesoderm mit dem Chorion verbunden ist. Das 
epitheliale Dach der Amnionhôühle wird von einer dünnen Binde- 
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gewebsschicht bedeckt, deren Zellen mit der mesodermalen Innen- 
auskleidung der Blastocyste in kontinuierlichem Zusammenhang 
stehen. 

Bei dem seiner Chorionentwicklung nach gegenüber dem 
letztgenannten Objekt jüngeren Ei EB (Abb. 18) findet sich dagegen 
unter der gut abgesetzten Ektodermplatte eine Zellanhäufung, 
die ein kleines, aber deutliches Lumen umschliesst. Eine Gruppe 
grosser, mehr kubischer Zellen liegt dicht gepackt als Entoderm- 
platte unter dem Keimschild. Wir kôünnen sie hier, für mensch- 
liche Keime zum ersten Mal, als Darmentoderm ansprechen, das 
an den Rändern scharf begrenzt mit dem extraembryonalen 
Mesoderm in Verbindung steht. Die noch kleine, ventral vom 
Darmentoderm gelegene Lichtung stellt somit die erste Anlage 
des definitiven Dottersackes dar. Nur durch eine Mesoderm- 
schicht getrennt, folgt ventral auf die Dottersackanlage das 
Exocoel, dessen Dach auch den Boden des endgültigen Dotter- 
sackes bildet. Der Entwicklungszustand des Keimes EB erinnert 
sehr stark an die 12 Tage alte Makaken-Blastocyste, an der wir 
ebenfalls die erste Bildung des Dottersackes durch Dehiszenz 
zwischen Darm- und primärem Entoderm und die daraus resul- 
tierende Abdrängung des Exocoels vom Embryonalknoten beo- 
bachten konnten. 

Im nächstfolgenden menschlichen Entwicklungsstadium, dem 
Torpix-Ei (Abb. 19), hat sich der Dottersack bereits stärker 
ventral ausgedehnt. Das Exocoel liegt als ein noch immer relativ 
grosser Sack rostral vom Embryonalschild und bedeckt von 
vornher die Amnionhühle. Das Cavum amnn lässt als bisher 
jüngstes Objekt eine dorsale, blindsackfürmige Ausstülpung, 
einen Amniongang, erkennen, wie er uns auch bei den Rhesus- 
keimen begegnete und wie er von BRYCE (1924), GROSSER (1927), 
VON MÔLLENDORFF (1921), STRAHL-BENECKE (1910) u.a.m. schon 
ôfters für allerdings ältere menschliche Objekte beschrieben 
wurde. Seine Entstehung müssen wir uns im Zusammenhang mit 
der Bildung des Amnions aus dem Trophoblast erklären. Der 
Amniongang ist sicher kein rudimentäres Organ und hat auch 
keinen phylogenetischen Wert. 

Bei dem bereits klassisch zu nennenden Ei LINZENMEIER 
(Abb. 20) hat sich das Exocoel bis auf ein unscheinbares Bläschen 
zurückgebildet, das durch Mesodermzüge, die Reste der ehema- 
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ligen Heuser’schen Membran sind, mit der Bindegewebsaus- 
kleidung in Verbindung steht. 

In dem nächstälteren Keim PETERrSs (Abb. 21) hat der end- 
gültige Dottersack etwa die Grüsse der Amnionblase erreicht, aber 
schon im folgenden Stadium, dem YALE-Embryo (Abb. 22), 
bleibt er in seiner Ausdehnung wieder hinter der Amnionhôühle 
zurück. Ventrolateral vom Dottersack liegen noch 2 kleinere 
Exocoelreste. 

Bei dem Epwarps-JONEs-BREWER-Ovum (Abb. 23), dessen 
Alter auf 15 Tage geschätzt wird, ist der Dottersack noch immer 
kleiner als die Amnionhôühle und ein von einer durchlôücherten 
Membran umschlossener Exocoelrest liegt an der ventralen Peri- 
pherie des Blastocoels. 

Erst wiederum bei dem mit dem EpwaRrps-JoNESs-BREWER-Ei 
etwa gleich alten Keim AxDpÔô (Abb. 24), der auf Grund des Zotten- 
baues semer Trophoblastschale in die dritte Phase der Chorion- 
differenzierung überleitet, erreicht der definitive Dottersack die 
Grôsse des Cavum amnu. Die Exocoelblase ist vüllig verschwunden 
und die Reste der ehemaligen Heuser’schen Membran dürften 
wieder vüllig im extraembryonalen Mesoderm aufgegangen sein. 

Nach diesen Darlegungen lässt sich die Amniogenese beim 
Rhesusaffen und beim Menschen wie folgt zusammenfassen: In 
der ersten Entwicklungsperiode entstehen über dem Embryconal- 
knoten an Ort und Stelle aus dem Cytotrophoblast amniogene 
Zellen, die sich zu einer Membran vereinigen und an den Rändern 
mit der Keimscheibe in Verbindung stehen. Während des zweiten 
Stadiums formiert sich das Amnion langsam zu einer geschlossenen 
Decke. Zwischen ihr und dem Embryonalknoten treten als Anlage 
der Amnionhôühle Interzellularspalten auf. In der dritten Phase 
erhält dann das Amnionepithel durch ebenfalls vom Trophoblast 
abgespaltene Mesodermzellen seine bindegewebige Bekleidung. 
Das Schlusstadium ist durch allmähliche Ausdehnung der Amnion- 
hôhle charakterisiert und leitet in den endgültigen Zustand über. 

Die Dottersackentwicklung setzt beim Menschen nicht so 
frühzeitig ein als bisher allgemein vermutet wurde. Als Vorläufer 
des Dottersackes tritt ein in der Keimblasenhühle zentral gele- 
gener Hohlraum, eine Exocoelblase auf, der von einer zarten und 
emschichtigen Lage flacher Zellen, den primären Entodermzellen, 
umschlossen wird. Die Elemente dieser Exocoelmembran sind 
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Abkümmlinge des Chorionmesoderms. Das Exocoel ist in den 
frühesten menschlichen Entwicklungsstadien relativ grüsser als 
in den etwas älteren Keimen, weil mit zunehmender Vergrüsse- 
rung der Blastocyste auch mehr extraembryonales Mesoderm aus 
dem Cytotrophoblast in das Blastocoel hinein abgespalten wird. 
Dadurch erhält die menschliche Keimblasenhühle ihre als Magma 
reticulare bekannte netzige Struktur. 

Der eigentliche Dottersack tritt in den menschlichen Keim- 
stadien wie bei den Makaken-Embryonen um den 13. Tag herum 
auf. Er entsteht durch Spalthbildung zwischen dem dorsalen Ab- 
schnitt der aus primitiven Entodermzellen aufgebauten Exo- 
coelmembran und der erst zu diesem Zeitpunkt formierten Darm- 
entodermplatte. 

Amnionhôühle und Dottersack haben darnach beim Menschen 
eine ziemlich gleichartige Entwicklung, indem beide Hohlorgane 
durch Dehiszenz zwischen rein formativen Zellen und den für die 
Keimentwicklung notwendigen Hilfselementen entstehen. Bei der 
Amnionhôühle besteht der Boden aus Ektoderm und das bogen- 
fürmige Dach ist trophoblastischer Herkunft. Auch die Zellen 
der Dottersackwand entstammen von zwei Quellen: Den dorsalen 
Teil bildet das Darmentoderm, das durch Induktion und durch 
Auswanderung aus dem Keimschild entsteht, während die ventrale 
Wand des Dottersackes em Abkümmling des extraembryonalen 
Mesoderms ist, das sich ebenfalls aus dem Trophoblast herleitet. 

So werden auch die in den embryonalen Kôürper nicht mit- 
einbezogene Anteile des Amnions und des Dottersackes genau wie 
die Placenta von den aus dem Trophoblast differenzierten Hilfs- 
elementen gebildet. Die geäusserte Ansicht bedeutet eine Ein- 
schränkung der alten Keimblätterlehre für den Menschen, nach 
der das menschliche Spaltamnion vüllig ektodermaler Abkunft und 
die gesamte Dottersackwand entodermalen Ursprunges sind. Die 
neue Auffassung vereinfacht auch unsere Annahme von der ver- 
schiedenen Herkunft der einzelnen extraembryonalen Mesoderm:- | 
arten, wie des Amnion-, Dottersack-, Haftstiel- und Tropho- 
blastmesoderms sowie des Magma reticulare. Alle diese Bezeich- 
nungen haben nur noch einen genetisch-topographischen Wert, | 
der lediglich angibt, wo sich das betreffende extraembryonale | 
Bindegewebe aus dem Trophoblast bezw. dessen Abkümmlingen 
gesondert hat. 


1941. 
1944. 
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I. PROBLEMSTELLUNG 


Axolotl hat wie Triton und andere Urodelen die Fähigkeit der 
physiologischen Polyspermie. Das Ei wird meistens von mehreren 
Spermien befruchtet, von denen aber bei normalem Verhalten nur 
eines an der Weiterentwicklung teilnimmt. 

Da man an Axolotleiern wie bei Triton die Lage der Richtungs- 
spindel an einem weisslichen Fleck erkennt, in der Folge als Eifleck 
bezeichnet, und nach Methode Curry (1931 und 1936) das Plasma 
an dieser Stelle absaugen kann, lassen sich eikernlose Eier herstellen. 
Sie sind nach FANKHAUSER (1937) als Andromerogone zu be- 
zeichnen. 

Axolotl kommt in schwarzer und weisser Rasse vor. Es lassen 
sich einerseits homosperme Haploide, andererseits merogonische 
Rassenbastarde herstellen, je naeh dem man Männchen und Weib- 


chen der gleichen oder verschiedener Rassen paart. Das Ziel der ! 
vorliegenden Untersuchung war die Môglichkeit der merogonischen » 
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Entwicklung des Axolotleies genauer festzustellen, gleichzeitig die 
merogonische Entwicklung zytologisch genauer zu untersuchen. 
Diese ist wie bei Triton, wo sie von FANKHAUSER in einer Retïhe 
mustergültiger Arbeiten (1925, 1929, 1931, 1932, 1934) analysiert 
wurde, ziemlich variabel. Für die vorliegende Arbeit bildeten homo- 
sperme Merogone hauptsächlich der schwarzen Rasse das wesent- 
liche Material, doch wurden auch Keime der weissen Rasse und 
Bastardkeime untersucht. Dabei wurden die diploiden und haploi- 
den Keime der verschiedenen Kombinationen wie folgt bezeichnet : 


Kombination 
Char Po sChwarz d:-.diploid — SXS,. haploid — (S)xXS 
schwarz © X weiss 4! et CN Ve LEA D 
weiss © x schwarz &': NN NW) SS 
Weiss © x weiss dd: ne WNWXW, D NN EN 


Alle diese Abkürzungen sind Phaen-Be- 
Bochnungen NES wird micht Rücksicht dar- 
Moreno mmen, 10b: die schwaäarzen Tiere 
Bomozygot oder heterozygot in bezug auf 
das Allelpaar für schwarz-weiss sind. Homo- 
zygote und heterozygote Tiere sind phänotypisch gleich; schwarz 
dominiert über weiss. 

Als erste haben Jozros und PETERFI (1923) die Herstellung 
merogonischer Axolotikeime versucht, indem sie den Eikern mit 
dem Peterfischen Mikromanipulator aus der Eizelle zu entfernen 
suchten. Bei diesen Versuchen wurden keine normalen haploiden 


 Keime erhalten. Wie sich im Folgenden zeigen wird, ist die Curry- 


sche Methode geeigneter. Sie wurde auf Axolotl zuerst von BALTZER 
(1938) angewendet und von mir in grüsserem Masstabe durch- 
geführt 1, 


1 Ich môchte Herrn Prof. F. BazrTzer für die Anregung zu dieser Arbeit 
sowie für seine stete, freundliche Unterstützung, und für die Üherweisung 
experimentellen Materials herzlich danken. Ich danke auch Herrn Prof. 
F. E. LEHMANN, der mir durch sein reges Interesse an der Arbeit in Diskus- 
Sionen manchen wertvollen Ratschlag erteilte. — Endlich sei der Stiftung für 
wissenschaftliche Forschung an der Universität Bern gedankt, die Herrn 
Prof. Bazrzer bei der Herstellung des Materials unterstützte, das in der vor- 
liegenden Untersuchung zur Verarbeitung kam. 
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II. BEOBACHTUNGEN ÜBER EIABLAGEN UND ÜBER DIE 
ENTWICKLUNG NORMAL BEFRUCHTETER EIER 


Die Axolotl wurden während der auf den Winter und das Früh- 
jahr fallenden Laichzeit einzeln in Aquarien gehalten und erst 
zusammengebracht, wenn eine Ablage stattfinden sollte. Es wurden 
dann ein oder zwei Männchen zu einem weiblichen Tier gesetzt. 
In erfolgreichen Fällen kônnen nach einigen Tagen kegelfürmige 
Spermatophoren, die am Grunde des Gefässes angeklebt sind, beob- 
ach‘et werden. Dann beginnt ein, hüchstens zwei Tage später das 
Weibchen mit der KEiablage. Diese dauert ein bis zwei Tage und 
lhiefert in guten Fällen bis zirka 600 Eier. 

Verschiedene Versuche zur künstlichen Fôrderung der Sperma- 
tophoren und Eiablage wurden gemacht. Als günstig hat sich in 
vielen Fällen, aber nicht immer, entsprechend einer von der ent- 
wicklungsmechanischen Abteilung Mangold des Kaiser- Wilhelm- 
Institutes für Biologie in Berlin gemachten Mitteilung (D. BopEx- 
STEIN), ein Temperatursturz erwiesen. Im Momente der Paarung 
werden eine Anzahl Eisstücke in das Aquarium gebracht, sodass 
die Wassertemperatur von ca. 18° C. auf 8—10° C. hinunterfällt. 
Oft genügte auch Einsetzen in winterkaltes Leitungswasser. Die 
schwierigste Zeit einer erfolgreichen Paarung ist die während der 
heissen Sommermonate. Im Winter und Frühjahr kann dagegen 
ein Weibchen alle zwei Monate zu einer Eiablage kommen. Es 
scheint besser zu sein, wenn die Tiere ihre Eier regelmässig ablegen. 
Lange im Tier zurückgehaltene Eier entwickeln sich wahrscheinlich 
schlechter. Im übrigen kann das Eimaterial von verschiedenen 
Tieren und Ablagen qualitativ recht verschieden sein. In den besten 
Ablagen sind alle oder fast alle Eier befruchtet, im animalen Bereich 
gleichmässig pigmentiert, und weisen eine mittlere Zahl von Sperma- 
einschlägen auf. Sie beginnen normal zu furchen, und die Keime 
entwickeln sich gut. Eier mit fleckig verteiltem Pigment entwickeln 
sich schlechter. 

Für die in dieser Arbeit gemachten Versuche wurden in der 
Regel die Eier von normalen Ablagen der intakten Tiere verwendet. 
Nur in zwei Fällen wurden ein männliches und ein weibliches Tier 
geôffnet, die Eier dem Eileiter entnommen, durch künstliche Be- 
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fruchtung mit Sperma zur Entwicklung gebracht. Diese verlief 
normal. Ca. 65% der so befruchteten Eier entwickelten sich. 

Bei gewühnlicher Aufzucht vollzieht sich die Entwicklung in den 
normalen Hüllen, d. h. in Gallerthülle und Dotterhaut. Zur Opera- 
tion nach Curry muss die Gallerthülle entfernt werden, sodass das 
Ei nur noch in der dünnen Dotterhaut liegt. Solche Keime zeigen 
oft Gastrulationsschwierigkeiten: Es entstehen Exogastrulae (vgl. 
HozTFRETER 1931, S. 451). Die Dotterhaut allein bietet offenbar 
dem dotterreichen Keim bei der Gastrulation nicht genügend Halt. 
Das Axolotlei ist in dieser Hinsicht wesentlich empfindlicher als 
das dotterärmere Ei von Triton palmatus oder alpestris. Die Ei- 
volumina von Axolotl und Triton palmatus verhalten sich an- 
nähernd wie 23/, zu 1. 


ITT. DIE ENTWICKLUNGSGESCHWINDIGKEIT NORMALER 
AXOLOTLKEIME BEI VERSCHIEDENEN TEMPERATUREN 


Axolotleier entwickeln sich bei sehr verschiedenen Tempera- 
turen, die allerdings nicht zu hoch sein dürfen, normal. Dies ist für 
experimentelle Zwecke, z. B. für die Herstellung von Chimären von 
grossem Vorteil, da man durch Temperaturveränderungen die Ent- 
wicklung ohne Schaden stark verlangsamen oder beschleunigen 
kann. 

Im folgenden ist eine Übersicht über die durchschnittlichen 
Entwicklungszeiten normal abgelegter Axolotleier in der Gallert- 
hülle bei verschiedenen Temperaturen gegeben !. Zur Charakteri- 
sierung der Stadien wurden die Bilder HARRISONS von Amblystoma ? 
und der Atlas GLÂSNERS (1925) für Triton verwendet. Fast alle 
untersuchten Keime stammen aus derselben Ablageserie eines 


: Weibchens. Es wurden 23 Portionen zu durchschnittlhich ca. 9 Eiern 


beobachtet. 


1 Es wurden auch eine grosse Zahl Keime, bei denen die Gallerthülle ent- 


: fernt wurde, beobachtet. Die Furchungszeiten stimmen mit denen der nicht 


enthüllten Keime überein. Letztere dürfen in der Zuchtschale nicht zu grossen 
Klumpen verkleben. 
? Gezeichnet von L. KRAUSE, nicht verôffentlicht. 
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TABELLE 1. — lie Entwicklungszeiten normaler Axolotl-Keime 
ber verschiedenen Temperaturen. 


Furchunesstadium Durchschnittliche Furchungszeit 
= in Stunden 
 Harri- Gläs- ° ° 1R° a 
HS | ne | RCA 30; | 18° C. | 2e 
Beginn 1. Furche 12,30 7,05 5,20 
2 1 1. Furche (2 Zellen) 15,30 7,40 6,00 | 
Beginn 2. Furche 16,40 8,25 
3 2 2. Furche (4 Zellen) 35:.M49;00 9,30 6,90 
4 3 8 Zellen 44 | 215 | 11,20 | 7,40 | 
F 4 16 Zellen 23:;304/ 12,30 8,20 
| 6 junge Morula 61 | 26,30 | 15,40 | 9,40 | 
7 5 alte Morula 31 17,00 | 12,00 | 
8 jüngere Blastula 86 44 20,30 | 15,30 | 
8+ 6 alte Blastula 63 "| ca”307 
9 7 erste unregelmässige An- | 110 69 LEA 23 | 
deutung des Urmundes 
10 9= früher sichelfôürmiger 170 84 43 
Urmund 
| 11 10 Urmund 2/3 Kreis bil- 103. lea 
dend 
| 12 17 kleiner Dotterpfropf 115 64% 45 | 
19-20 18 ganz früher Embryo ca. 180 86 ca. 62 
26 21 Embryo mit rundlicher 115 
Schwanzknospe 
| 29-30 | 24-25 Längliche Schwanzkno- 127 78 
spe, flacher Kiemenwulst 
| 35-36 30 Kurze Kiemenstummel, 160 105 
Schwanzknospe mit 
Flossensaum 
37 32 Einfache Kiemenstum- 186 
mel durchblutet 


* Keime einer anderen Serie, 
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Für die aus der Gallerte genommenen Keime erwiesen sich die 
Temperaturen von 18° und 13° C. als günstigste Zuchttemperaturen. 
Bei 18° C. erreichten von 42 solchen normal gefurchten Eiern 36, 
bei 25° C. von 16 Keimen nur ein Stück das Stadium Harrison 36. 
Bei 13° C. durchliefen von 44 Keimen 36, bei 8° C. von 19 Keimen 
10 das Harrison-Stadium 20. In der Gallerte entwickeln sich die Eier 
auch bei 8° und 25° C. ziemlich gut. 

Für die Versuche dieser Arbeit wurde, wenn besondere Angaben 
fehlen, die Temperatur von 18°C + 0,3. als konstante Normal- 
temperatur gewählt. Auch in diesem Falle treten, wie SCHÜNMANN 
(1938, S. 350) für Triton gefunden hat, gewisse Schwankungen im 
Entwicklungstempo auf. Tabelle 2 gibt hiefür eine Übersicht. 


TABELLE 2. — Entwicklungszeiten von Axolotl-Keimen 
bei konstant 15° C. 


Durch- Zahl Kürzeste Zeit | Längste Zeit 

Furchungsstadium schnittl. der (Zahl der (Zahl der 

Zeit Keime Keime) Keime) 

lésion liFirene 2.7 . 7,05 12 6,40 (1) 7.298106) 
PZelistadium : 2: :. 7,40 29 6,50 (1) 9,10 4?) 
Beginn 2. Furche” . . . | 8,25 o 759 914 (1) : 9,45 2) 
ÉAibtadum 0 930 | 17 8.35 (4) | 10,45 (3?) 
PZellstadium . {! . : : 11,20 19 10,30 (1) | 4210 ml 
P16Zellstadium . . . . 12,30 16 11,40 (1) | 12,45 ie 
Harrison-Stadium 6 . . 15,40 16 1520715) 16715 (7). 

Harrison-Stadium 12. . 64 46 61,00 (2) 67,35 () 


Erklärungen: Als Ausgangszeit wurde der Augenblick der Ablage des Eies ins Wasser 
senommen. Wie in Abschnitt IV (S. 238) gezcigt wird, beginnt sofort nachher die zweite 
Reifeteilung. ? — die Weiterentwicklung ist nicht bekannt. 
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IV. DIE LEISTUNGSFAHIGKEIT DER METHODE CURRY 
ZUR ENTKERNUNG VON AXOLOTL-EIERN 


Nach der Methode CurrY (1931, 1936, S. 697) wird die Dotter- 
haut des Eies innerhalb der ersten Viertelstunde nach der Befruch- 
tung mit einer feinen Glasnadel über dem Eifleck angestochen. 
Darauf wird dieser mit einer Mikropipette abgesogen. Statt nur die 
Haut kann gleichzeitig auch das Plasma selbst leicht angestochen 
und dann abgesogen werden. Zum Entkernen wurden Eier mit ein 
bis sechs Spermaeinschlägen gewählt. Diploide Eier haben bei dieser 
Zahl die grüsste Aussicht auf normale Furchung (FANKHAUSER 1925, 
5. 008). Trotz dieser Auslese begannen die nach CurRY operierten 
Axolotleier selten richtig zu furchen, von ca. 600 nur 45. Dabei 
sind diejenigen Eier nicht eingerechnet, die oft mehrere Stunden 
verspätet nur barocke Furchungsanläufe zeigten und spätestens als 
grobzellige, morulaartige, zu weitern Versuchen unbrauchbare 
Keime abstarben. 

Bei der zytologischen Untersuchung erwiesen sich von den ge- 
nannten 45 Keimen 16 als haploid, 16 als diploid und die übrigen 
zeigten gestôrte Chromosomenverhältnisse. Die Ausbeute an ha- 
ploiden Keimen betrug somit nicht ganz 3%. Für eine erfolgreiche 
Durchführung weiterer Merogonieversuche ist diese Zahl zu gering. 
Die Untersuchung der Kernverhältnisse der Eier in der Operations- 
phase führte zu einer Verbesserung der Methode. 


A. Die Kernverhältnisse bei Axolotleiern vor und nach der Eiablage. 


Das Axolotlweibchen nimmt bei der Befruchtung einen Sper- 
mienvorrat in die Kloake auf. Die Kier, die zur Ablage kommen, 
haben im Eïileiter schon die erste Reïfeteilung durchgemacht. Sie 
enthalten im Moment der Ablage die zweite Reifespindel im Meta- 
phasestadium (Fick 1893, JENKINSON 1905). Sie liegt ganz peripher 
im kortikalen Plasma in einer Zwischenstellung von radial zu tan- 
gential zur Eioberfläche. Bei unbefruchteten abgelegten Eiern geht 
die zweite Reifeteilung nicht weiter. Wird jedoch das Ei beim 
Durchlaufen der Kloake befruchtet, so gibt dies den Anstoss zur 
Vollendung der Reifung. Um den zeitlichen Ablauf dieser Vorgänge 
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zu bestirnmen, wurde eine grôssere Zahl Eier sofort nach der Ablage 
aus der Gallerthülle genommen und im Dotterhäutchen bei 18° C. 
weitergezogen. Darauf wurden sie in verschiedenen Zeitabschnitten 
nach der Ablage fixiert und die Schnittserien auf Reifespindeln 
und Spermaeinschläge untersucht. Die Ergebnisse sind in Abb. 1 
halbschematisch dargestellt. 

Die Versuche zeigen, dass bei einer Temperatur von 18° C. der 
Einfluss der Befruchtung nach ca. 40 Minuten zum Ausdruck 


0-40" 40-70" 90-120 140-160" 190 - 230" 
(7) (5) (3) (2) (3) 


/3 Ei durchm. 
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ABB. 1. 


Zeitlicher Ablauf der zwertén Reifeteilung im Axolotl-Er ber 189 C. 0—40 — 
0 bis 40 Minuten nach der, Eiablage (Befruchtung), usw. Die Zahlen (7 usw.) 
bedeuten die Zahl der untersuchten Keime. In Abb. a—e und in £ sind 
Einzelphasen dargestellt, in f—h drei Phasen der Eiwanderung zusammen- 
gefasst. 


 kommt: Das stationäre Metaphasestadium der zweiten Reifetei- 
lung (a) wird verlassen. Die Tochterchromosomen wandern gegen 
die Spindelpole (b). Nach 70 bis 90 Minuten ist das Telophasesta- 
dium erreicht (c). Darauf beginnt sich der zweite Richtungskürper 
 abzuschnüren (d). Die Abschnürung ist bei 18° C. durchschnittlich 
2 Stunden nach der Eiablage vollzogen (e). Der Eikern beginnt 
zugleich das Kortikalplasma zu verlassen und ist in das Stadium 
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des Ruhekerns übergegangen. Er wandert nun als mütterlicher 
Vorkern ziemlich schnell gegen das Eiïinnere und nimmt an Grüsse 
stark zu (f, g, h). Nach 31% bis 4 Siunden sind väterlicher und müt- 
terlicher Vorkern einander schon stark genähert (1). Nach durch- 
schnitthich 7 Stunden beginnt das Ei die erste Furche zu bilden 
(Tabelle 2). 

Diese Zeiten künnen in den Einzelfällen etwas variieren. Es sind 
jedoch keine grüsseren Abweichungen in den untersuchten Keimen 
vorgekommen. Müglicherweise spielt die Zahl der Einschläge eine 
Rolle. Dies konnte nicht genauer untersucht werden, da für die 
Versuche vorwiegend Eier mit nur einem Spermaeinschlag ausge- 
wählt wurden. Sehr wahrscheinlich ist auch der Abstand Sperma- 
Eikern von Bedeutung. Kinzelne Fälle zeigen deutlich, dass, wenn 
der Einschlag nahe dem Eikern liegt, letzterer in der Reifung weiter 
fortgeschritten ist als bei grosser Sperma-Eikerndistanz. 

Die weiteren Versuche zeigten, dass bei Axolotl das Absaugen 
des Eikerns in den Stadien der Abb. 1 e, f und g mit wesentlhich 
grôüsserer Sicherheit gelingt, als entsprechend den CurrY’schen 
Angaben für Triton, sofort oder sehr bald nach der Eiablage. 


B. Experimenteller Nachweis der günstigsten zeitlichen 
Operationsverhältnisse. 


In Tabelle 3 sind die Entkernungen durch Absaugen des Eiflecks 
in verschiedener Zeit nach der Eiablage zusammengestellt. Sie zeigt, 
dass ein viel hüherer Prozentsatz der operierten Keime sich richtig 
furcht, und dass von diesen gefurchten Keimen ein viel hüherer 
Prozentsatz gleichmässig haploid ist, wenn das Absaugen erst 
2—%%3/, Stunden nach der Eiablage erfolgt. Die Eiablage selbst 
muss durch genaue Beobachtung des laichenden Weibchens zeitlich 
sichergestellt, und die abgelegten Eier müssen sofort in den Thermo- 
staten von 18° gebracht werden. Die experimentell nachgewiesene! 
günstigste Zeit des Absaugens liegt bei dieser Temperatur zwischen | 
120 und 170 Minuten nach der Befruchtung !. Wie weitere Experi- 


| 


1 Nach Triton-Material, das mir Herr Prof. BazTzer zur Verfügung stellte, 
würde dies bei Triton der Zeit zwischen 70 und 130 Minuten nach der Be- 
fruchtung entsprechen. Ob dies bei Triton tatsächlich eine günstigere Opera-t 
tionszeit ist, müsste noch nachgeprüft werden. 
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mente von BALTZER zeigten, führen noch spätere Operationszeiten 
wieder zu Misserfolgen. 


TABELLE 3. — Entkernungen durch Absaugen des Eiflecks 
in verschiedenen Zeiten. 


| davon in verschiedenen Stadien 
fixiert und zytologisch untersucht 


Zeit des Absaugens Zabl der | davon Chromosomenzahl 
nach der Ablage Keime 
gefureht | diploid | YerSChie-|  haploid | 
0— 60 Minuten 600 45 16 13 Lo NS 
| 100—180 s 121 98 1 25 TRE 
| 


Der Vorteil der späteren Operationszeit kann in folgenden zwei 
Punkten zusammengefasst werden: 


1. Der Eikern hat das zähflüssige Kortikalplasma verlassen. Das 
Absaugen dürfte gerade dadurch wesentlich erleichtert werden. Zu- 
gleich ist er in das Stadium des Ruhekerns übergegangen, die 
Spindelfasern der zweiten Reifeteilung sind somit verschwunden. 
Auch damit mag eine leichtere Entkernung zusammenhängen. Es 
dürften auch weniger leicht Einzelchromosomen im Ei zurück- 
bleiben. 


2. Der Eikern verbleibt bei der späteren Operation längere Zeit 
im Ei. Damit verlängert sich auch die Môglichkeit seiner Wirkung 
auf die eingedrungenen Spermakerne. Durch diese längere , Wirk- 
zeit des Eikernes wird offenbar die Entwicklung eines Haupt- 
spermakernes in vermehrtem Masse ermôglicht (vgl. FANKHAUSER 
1925, S. 568). Damit wird auch der vom Hauptspermakern aus- 
gehende hemmende Einfluss (FANKHAUSER 1925, $S. 567) auf die 
 Nebenspermakerne wirksamer. Diese Deutung wird durch das 
 Furchungsbild nahegelegt. 


Wie Tabelle 3 zeigt, und wie neuere Versuche von BALTZER (nach 
 persünlicher Mitteilung) bestätigen, furchte sich bei langer Wirkzeit 
des Eikerns ein viel grüsserer Prozentsatz der operierten Eier 

normal oder nahezu normal. Es ist somit anzunehmen, dass der 
 Hauptspermakern beziehungsweise das Spermacentrosom eine 
grüssere Fähigkeit sich zu teilen bekommen hat, und dass wohl 
durch stärkere Hemmung der Nebenspermakerne häufiger eine 
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normalere Furchung ermôüglicht wird. Damit wäre der viel grüssere 
Prozentsatz der erhaltenen haploiden Keime zu erklären. Diese 
müssen, wie sich aus Abschnitt V (S. 245) ergibt, alle auf normal- 
gefurchte Eier bezogen werden. 

FANKHAUSER hat (1934 a, S. 196) bei seinen Schnürungsver- 
suchen an Truon die Eier zu verschiedenen Zeiten nach der Befruch- 
tung geschnürt. (Eine Serie zwischen 15 und 41 Minuten nach der 
Betruchtung bei 24° C., eine andere Serie zwischen 3 und 31% Stun- 
den nach der Befruchtung.) Er hat bei später Schnürung, also auch 
bei längerer Wirkzeit des Eikerns, kein besonders häufiges und 
normales Teilungsvermügen des Hauptspermakernes feststellen 
künnen: , The time interval between insemination and constriction 
has no definite relation to the type of reaction of the sperm nuclei.* 
Dazu ist zu bemerken, dass bei den im FANKHAUSER’schen Experi- 
ment verwendeten Wirkzeiten ein Unterschied kaum zu erwarten 
gewesen wäre. 15 bis 41 Minuten sind zu kurze, 31% Stunden zu 
lange Zeiten. Es müssten Versuche mit der Schnürungszeit von 
40 bis 180 Minuten nach der Befruchtung (bei 18°) durchgeführt 
werden. 

Ausser der oben erwähnten Bedeutung des Eikerns für die Bil- 
dung eines Hauptspermakernes muss auch an eine direkte Wirkung 
desselben auf das Plasma gedacht werden. Dies ergibt sich aus den 
in Abschnitt V (S.255) beschriebenen kernlosen oder teilweise 
kernlosen Keimen. 


C. Der Nachweis des abgesogenen Eïkernes. 


Es wurde auch versucht das abgesogene Material des Eiflecks 
einer Prüfung zu unterwerfen. Bei sorgfältigem Absaugen gelingt 
es ohne Verlust von Material, die feine Pipette auf einem Objekt- 
träger zu entleeren. Man muss dabei môglichst wenig Wasser in die 
Pipette mit aufsaugen. Dann wird dieser, Aufstrich“ am einfachsten 
in einem Thermostaten von ca. 110° mit Hitze fixiert !. Zum Färben 
hat sich die Feulgen’sche Kernfärbung bewäbhrt. 


Diese Aufstrichmethode arbeitet leider mit grosser Unsicherheït. ! 


In einer Serie von 9 Eiern wurden nicht nur Aufstriche gemacht, 


1 Die Fixation wurde auch mit Osmiumdämpfen und Essigsauredäampfen 
kombiniert mit Wärme versucht. Die Ergebnisse waren aber nicht besser als 
bei blosser Verwendung von Wärme. 
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sondern auch die operierten Eier sofor: nach dem Absaugon fixiert, 
geschnitten und gefärbt. In fünf Schnittserien war keine Spindel zu 
finden. Hier waren also die Eier mit Erfolg entkernt worden. Aber 
nur in Zwei zu diesen Schnittserien gehôürenden Aufstrichen war 
die Spindel vorhanden. In den anderen drei Fällen war sie somit 
beim Pipettieren verloren gegangen. In den restlichen vier Fällen 
war die Spindel in der Schnittserie enthalten, allerdings manchmal 
in halbabgerissenen Lappen des Kortikalplasmas. Hier war also, 
vor allem wenn die Spindel noch normal im Kortikalplasma lag, die 
Entkernung missglückt. 

Das Nachweisverfahren im Aufstrich arbeitete also in vorlie- 
gendem Vc-such mit rund 25% positivem Erfolg. In zwei andern 
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3 ABB. 2. 
nn ufsiriche (1 — 25G B1; 2 — 25G E6;.3 — 5F IV2). Der abgesogene Ei- 
kern befindet sich in allen Figuren in Metaphase der zweiten Reifeteilung. 


Die 14 Chromosomenpaare (haploide Zahl) sind im Begriff auseinander 
zu weichen. (Nicht retuschierte Photos, Vergr. 570 *.) 


Serien war das Resultat an den Aufstrichen ähnlich. In andern 
Serien aber versagte es. 

} Alle diese Versuche wurden an frisch abgelegten Eiern vorge- 
mommen. Es wäre von Interesse, die Methode bei Eiern 2—23/, Stun- 
den nach der Ablage, wenn die Entkernung wie wir sahen leichter 
ist, zu wiederholen. Abbildung 2 zeigt drei , Aufstriche“. Der frühen 
Absaugzeit entsprechend befindet sich der Eikern in Metaphase der 
zweiten Reifeteilung. Es sind die 14 Chromosomenpaare, die in 
allen drei Abbildungen gerade im Begriff sind auseinander zu wei- 
chen, ungefähr zu ermitteln. 
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V. DIE ENTWICKLUNG OPERIERTER KEIME 


Im ganzen wurden 103 operierte Keime weitergezüchtet und 
nach der Fixierung auf Schnittserien untersucht. 79 dieser 
Keime wurden vor oder während der Gastru 
lation konserviert. Sie bilden die erste Gruppe der 
nachfolgenden Darstellung. Die restlichen 24 Keime ent- 
wickelten sich über die Gastrubatronebrons 
Sie sind in der zZweiten Gruppe beschrieben. 


ERSTE GRUPPE 


Als Morulae, Blastulae, Gastrulae oder Exogastrulae fixierte Keime. 


Von den auf diesen Stadien fixierten Keimen war ein Teil voll- 
ständig normal und gegenüber Normalkeimen in der Entwicklung 
nicht im Rückstand. Ein anderer Teil kam trotz überfälliger Zeit 
nicht zur Gastrulation. Nicht selten bildeten sich auch Exogastrulae. 
Einige stiessen tote Zellen aus, wiesen also schon Spuren der Zer- 
setzung auf und wurden in diesem Zustande fixiert. 

Die zytologische Untersuchung ergab, dass von den 79 Keimen 
dieser Gruppe 11 diploid und 26 haploid waren. Die übrigen 
42 Keime wiesen gestürte Kern- und Chromosomenverhältnisse auf. 
(Es ist dies die in Tabelle 3 erwähnte Mittelgruppe zuzüglich vier 
weitere Individuen.) 


A. Diploide Keime. 


Die normale diploide Chromosomenzahl bei Axolotl beträgt : 
28 Elemente. In 11 der operierten Keime fand sich diese Zahl. Sie ! 


sind also diploid. Überdies haben alle eine normale, nicht verzü- 
certe Furchung durchlaufen. Offenbar war hier die Entkernung | 
nicht geglückt. Eine nachträgliche Aufregulierung der Chromo- | 
somenzahl vom haploiden zum diploiden Bestand vor der ersten | 
Furchung, wie sie PARMENTER (1925) bei Froschlarven beschreïbt, ! 
erscheint hier unwahrscheinlich. Dagegen spricht das Fehlen einer | 
Furchungsverzügerung. Eine Aufregulierung während der Furchung ! 


| 
: 
| 
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st noch unwabhrscheinlicher, da in diesen normal angefurchten 
liploiden Keimen niemals regionale Verschiedenheiten in den Chro- 
nosomenzahlen auftraten. Eine Diploidität anderer Herkunît wäre 
auch môüglich durch die Verdoppelung eines, oder die Verschmelzung 
weier Spermakerne (vgl. FANKHAUSER 1934 a, S. 183). Diese 
Jeiden Môglichkeiten kônnten, wenn eine Aufzucht bis zur Pig- 
nentierung gelingt, an homozygoten Bastarden (S) x W von einer 
sanalen Diploidität wegen missglückter Entfernung des Eikerns 
interschieden werden. 


B. Haploide Keime. 


4. ALLGEMEINES. 


Gestützt auf Chromosomenzählungen und Kerngrüssenmes- 
sungen dürfen 26 Keime als rein haploid angenommen werden. 
Einige schône haploide Mitosen sind in Abb. 3 zusammengestellt. 

Bei allen diesen Keimen begann die Entwicklung mit den typi- 
schen zwei meridionalen ersten Furchen. Eine Ausnahme macht ein 
Keim (S)XW (Prot. SW I 10,3), der sich simultan in drei Zellen 
furchte und trotzdem als Blastula einen in allen Bereichen uniform 
haploiden Chromosomenbestand aufwies. 

Nach Beobachtüngen von SPEMANN (1914), BaLTzEer (1920), 
FANKHAUSER (1925, 1934, S. 355), Haporn (1932, $S. 504) und andern 
beginnt bei haploiden Triton-Keimen sich das Ei später zu furchen 
als bei Diploiden. Von den haploiden Axolotleiern furchten 21 ver- 
spätet. Die Verzügerung der ersten Furche war verschieden gross. 
Sie betrug bei 18° C. im Maximum zwei Teilungsschritte, also ca. 
3 Stunden. Fünf haploide Keime furchten ohne Verzügerung. 

Die histologische Untersuchung ergab bei der Grosszahl der 
Keime ein durchaus normales Bild. Zell- und Kernmaterial sind 
gesund. Zwei haploide Keime enthielten jedoch in gewissen Be- 
reichen, vornehmlich im ungefurchten Dottermaterial, abnorme 
Kernbrocken. Weitere drei, worunter (S)xXW (Prot. SW I 10,3) 
wiesen überdies noch schwache Kernpyknose auf. Diese Kernabnor- 
mitäten werden im nächsten Abschnitt genauer beschrieben. Ein 
weiterer Keim, der als Exogastrula fixiert wurde, erwies sich eben- 
falls als haploid. Andere Exogastrulae wurden nicht fixiert, sind 
infolgedessen in ihrem Chromosomenbestand nicht bekannt. 
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2. TYPISCHES BEISPIEL EINES HAPLOIDEN KEIMESs. 
Keimy(S) x 2S4e 
Lebendbeobachtunsg. 
Ein Einschlag sichtbar. Sehr viel Plasma weggesogen. Normale 
4 und 16 Zellen, im Vergleich zu Normalkeim kaum verzôgert. 
Wurde als normale Blastula 25 Stunden nach der Eiablage fixiert 


NBB+ "2 


Haploide Miutosen. Keime von verschiedenen Altersstufen: 1 — SW3 C4; 
2 =ISW2 F8: 3 SW 3 GIE =SMNMION 220 SE RS RO OERES 
Aha; 7 = {(S)xW7. Nr. 1—4 sind nicht retuschierte Photographien 
(Vergr. 900X). Nr. 5—7 sind mit dem Zeichenapparat ausgezeichnete 
Mitosen -(Veror: Nr:°5 und 6:"800"X Nr M6 0UmeN 


1 Zur Vereinfachung wurden die in der Arbeit als Beispiele angeführten 
Keime mit fortlaufenden Nummern versehen. Es entsprechen ihnen folgende 
Protokollnummern: (S)xXS 1 = SSL e2: SxS2 = 5FNVSuS DS SET 
SxXS4 = 88 30,6: SXS5 — S$S 30,11: SX S6 — 5 VE SXSTRSSES 


! 
S x W 1 = SW I 10,2; Sx W 2 — SW 2F, 8: S x W 3 — SW I 10,4: (8) x WWE 


I 2,3: Sx W 8 — SW I Af: (S) x W 9 — SW I 10,1: (S) x W 10 — SW V 6,10 
SX W 11 — SW V 6,10À: 8 x W 12 — SW V 6,10B. 


= SW 15,2: (S)xW 5 = SW I 5,1; SxW 6 — SW I 126: (S) x W7— SMB 
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Schnittserte. 


Normale Blastula mit gut ausgebildetem Blastocoel. Keine 
Kernpyknose, kein abnormales Kernmaterial. Nur normale Kerne:; 
viele Mitosen. Chromosomenzählungen : 1 X13,6X14,2X 15, 1 X17. 
Grôsse der ruhenden Kerne: Quadrat des mittleren Durchmessers — 
992. Gleichaltrige diploide Keime haben eine Kerngrüsse von 580, 
sind also ungefähr gleich gross (vgl. nächsten Abschnitt). 


3. VERGLEICH DER KERNGRÔSSEN BEI HAPLOIDEN UND DIPLOIDEN 
KEIMEN. 


Zu interessanten Ergebnissen führte ein Vergleich zwischen den 
Kerngrüssen haploider und gleichaltriger diploider Keime. Die 
dabei gemessenen Kerne gruppieren sich je nach dem Stadium der 
Interphase in folgende Typen, wobei für den Vergleich vor allem 
der erste Typ verwendet wurde und ausserdem auf die Bilder von 
BELAR (1928) verwiesen sei. 


Erster Typ : Ruhekern während des Überganges in die Prophase 
mit feinem, ungeordnetem, krümeligem Chromatingerüst (BELAR, 
 Abb. 16a). Die Streuung in der Kerngrüsse innerhalb dieses Sta- 
diums schwankt bis Ende Gastrulation nicht mehr als 20°/. 


_  Zweiter Typ: Kèrn in der Prophase, Kernmembran vorhanden. 
Lange dünne Chromosomenschleifen ähnlich BELAR (Abb. 16b). Die 
 Centrosomen der zukünftigen Strahlungen liegen noch beisammen. 


 Dritter Typ: Kern in später Prophase kurz vor der Auflüsung 
der Kernmembran. Chromosomenschleifen verkürzt. Entspricht 
BeLar (Abb. 213c). Centrosomen voneinander entfernt. 


_  Vierter Typ: Kerne kurz nach Abschluss der Telophase. Dichtes 
Chromatinnetz entsprechend BELAR (Abb. 16g). 
| 


| Die folgenden in Abbildung 4 zusammengestellten Messungen 
wurden an Kernen des ersten Typus durchgeführt. Analoge, jedoch 
weniger zahlreiche Messungen bei den Kerntypen 2 bis 4 bestä- 
tigen das für Typus 1 wiedergegebene Resultat. Es wurden je 
15—25 Kerne mit dem Zeichenapparat bei 500facher Vergrüs- 
serung gezeichnet, ausgemessen, die Durchmesser-Mittelwerte er- 
rechnet und diese quadriert. Die so erhaltenen Flächenmasse sind 
lediglich Vergleichszahlen. Sie sind in Abbildung 4 auf der Ordinate, 
| Rev. Suisse DE ZooL., T. 52, 1945. 18 
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Alter und Entwicklungsstadium auf der Abszisse abgetragen. Sie 
beziehen sich für das gleiche Entwicklungsstadium jeweilen auf 
einen entsprechenden Keimbezirk, bei den Blastulae auf die animale 
Kalotte, bei den Gastrulae auf das Urdarmdach oder die präsump- 
tive Neuralplatte. Bei älteren Stadien müssen die Kernvergleiche 
für die einzelnen Organe oder Organanlagen gesondert durchgeführt 
werden, da die Kerne in den verschiedenen Organen verschieden 


LHÉSRRES UE 

CUT LT | 
DTUBTIIITT 
ERP ARRNNNER 
CHANTIER 
BERIERBRBNENEE 
BERUERRNENNNUR 
LP LE 
JRÉSRTENERNNNE 


She IR EL rh LS 


es Yu 
Alter in Stunden 


[=] 

n 

y 

(© 
© 
Le 
n 

b 
© 

D 
u 
o 
© 
u 
un 
A 
Q 


8* 10 11 
junge Blastula alte Blastula  Sichelfg. 2/3 Kreisfg. 
Ur:aund Urmund pfropf 


16-17 . 
KI. Dotter- Harrison-Stadium 


ABB 14. 


Vergleich der Kerngrüssen von haploiden und diploiden Keimen. Jeder Punkt 
bedeutet die durchschnittliche Kerngrüsse eines diploiden, jeder Kreis 
diejenige eines haploiden Keimes. Auf der Ordinate sind die Quadrate der 
durchschnittlichen Kerndurchmesser (Messtechnik für Kerngrüssen vergl. 
S. ...), auf der Abszisse das Alter in Stunden und das dazugehürende 
Harrison-Stadium sowie der Entwicklungsgrad angegeben. 


gross sind (vgl. zweite Gruppe, S.259). Die Messtechnik blieb 

immer die gleiche. Auch dort beziehen sich die angegebenen Kern- |! 
grüssen immer auf den ersten Typus. Die Abbildung 4 zeigt folgende | 
drei Resultate. 


1. Kerne diploider und haploider “Keims 
sind in der. Axolotlentwicklungu,w#b35…— 
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Bbler der mitilte rensBlastüla.-gleich gross. 
Bei 18° hat dieses Stadium ein Alter von ca. 27 Stunden. 


2. In der 27 Stunden alten diploiden Blastula beginnt plützhich 
eine starke Kerngrüssenabnahme. Die Kerngrüsse fällt innerhalb 
8 Stunden auf etwa ein Achtel des früheren Volumens. Dieses 
Resultat stimmt genau mit demjenigen SCHÜNMANNS (1938, S. 370) 
bei Triton überein, wo der Kerngrüssenabfall in gleichem Masstab 
erfolet, entsprechend der rascheren Entwicklung der Triton- 
Keime aber einige Stunden früher beginnt. 


3. Bei haploiden Keimen findet eine zeitlich ent- 
sprechende Kerngrüssenabnahme statt, aber sie ist doppelt so gross 
wie diejenige der diploiden Keime, sodass sich in der Folge eine 
Differenz zwischen den Kerngrüssen haploider und diploider Keime 
einstellt. Diese Differenz bleibt nach einigen Stunden der Weiter- 
entwicklung konstant und Jjetzt sind die Kernoberflächen der 
diploiden Keime doppelt so gross als diejenigen der Haploiden. Der 
Satz von BoveRt (1905), nach dem sich die Kernoberflächen direkt 
proportional den Chromosomenzahlen verhalten, gilt somit bei 
Axolotl erst nachdem der Keim bei 18° C. ein Alter von ca. 40 Stun- 
den überschritten hat und mit der Invagination beginnt. Es wäre 
interessant festzustellen, ob sich auch bei Triton während dieser 
Periode starker Kerngrüssenabnahme der Unterschied zwischen den 
Kerngrüssen von haploid und diploid einstellt. 


C. Keiïime mit abnormer Furchung und mit gestôrten Kern- 
und Chromosomenverhäl nissen. 


: Die Keime der haploiden Gruppe (Abschnitt B, S. 245) sind 
itrotz der Entfernung des Eikerns normale Furcher. Bei ihnen 
wurde, auch wenn das Ei von mehreren Spermien befruchtet wurde, 
nur ein Spermium zum Hauptkern, und sein Centrosomen lieferte 
für die Furchung den normalen Teilungsapparat. Werden jedoch 
nach der Entkernung mehrere Spermakerne und ihre Centrosomen 
Laktiv, so kommt eine abnorme polysperme Entwicklung zustande. 
Sie ist in eingehender Analyse für Triton von FANKHAUSER be- 
schrieben worden (vgl. insbesondere FANKHAUSER 1934 IV,S.357f.) 

Bei Axolotl liegen für die Abnormfurcher die Verhältnisse ähn- 
hch. Die Chromosomenzahlen sind in diesen Fällen weder uniform 
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haploid noch uniform diploid. Meistens liegen sie zwischen der 
haploiden und diploiden Zahl. Einzelzahlen sind aus den folgenden 
Beispielen ersichtlich. 
F a se | Die histologische 
| Untersuchung  zeigt 
eine grosse Vielge- 
staltigkeit der Anoma- 
lien. Oft sind es solche 
der Organformbilduneg, 
sehr oft solche der His- 
togenese oder aberend- 
lich Abnormitäten in 
den Kernverhältniss- 
en. Kernabnormitäten 


ABB. 5. wurden von BOEHRIN- 

Pyknotische Kerne im animalen Bereich einer GER (1938) beim Ba- 
schlecht entwickelten Blastula (S X $ 6). ) L 

Verger. 140 *. stardmerogon Triton 


ABB. 6. ABB. 7. 
Abnormer ,,Riesenkern“ mit Abnormer ,,Riesenkern“ aus grüsseren | 
krümelig verteiltem Chromatin. Chromatintropfen bestehend. 
(Keim SWI 2,4). Vergr. 600 X. (Keim SWI 2,4). Vergr. 600 X. 


(Q) x Salamandra (3) eingehend studiert. Neben pyknotischen 
Kernen (Abb. 5) finden sich auch bei meinen Versuchen ähnliche | 
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Abnormitäten. Besonders häufig sind bei den schlechtesten Keimen 
dieser Gruppe Riesenkerne, die meist in zwei typischen Formen 
auftreten, die eine mit fein krümelig verteiltem Chromatin (Abb. 6), 
die andere mit verschiedenen grossen Chromatintropfen (Abb. 7). 
FANKHAUSER erwähnt ebenfalls Riesenkerne (1934, Fig. 24, S. 338). 
Aus den Keimen dieser Gruppe wurden die gleichartigen Fälle 
zusammengestellt, und es konnten so im wesentlichen vier verschie- 
dene Klassen unterschieden werden. In der Folge ist jede Klasse 
kurz beschrieben und ein bis zwei typische Beispiele angeführt. 


ERsTE KLassE: KEIME MIT SUBDIPLOIDER, ABER GLEICHMÂSSIGER 
CHROMOSOMENZAHL. 


Die Kerne dieser Keime sind, wenn diese sich noch in Jüngeren 
Stadien befinden, ziemlich normal. Die älteren Keime dieser Gruppe 
zeigen bereits stellenweise Kernpyknose. Das Gesamtentwicklungs- 
bild ist aber noch wenig gestürt. 


Erstes Beispiel: Keim SXS 2. 


Lebendbeobachtun g: 


Das E1 hatte zwei Einschläge, einen im Dotter und einen im 
pigmentierten Teil. Der Eifleck wurde 30—45 Minuten nach der 
Eiablage abgesogen. Die Furchung trat schwach verzügert ein. Die 

_erste Furche lag normal, war aber nicht tief; die folgenden waren 
 unregelmässig und wie die erste nur oberflächlich eingeschnitten. 
Der Keim wurde als überfällige Blastula im Alter von 60 Stunden 
 fixiert. Er solite wie die Vergleichskeime schon gastruliert haben. 


Schnittserte. 


Der Keim ist eine gut ausgebildete Blastula mit grosser Blastula- 

| hühle. Chromosomenzählung: 3 X 16 und 2 X17 Elemente. Die mei- 

sten Kerne sind gesund. Einzelne weisen abnorme Chromatinver- 

dichtungen auf, ähnlich BogHriNGErR 1938 (Abb. 3, S. 386). Auch 

| sind Zellen mit pyknotischen Kernen im animalen Bereich und be- 
sonders im Blastocoel vorhanden. 
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Zweites Beispiel: Keim SxW 1. 


Lebendbeobachtung. 


Das Ei hatte zwei Spermaeinschläge, beide ausserhalb des Ei- 
flecks. Dieser wurde 35 Minuten nach der Kiablage abgesogen. Die 
ersten Furchen wurden nicht beobachtet. Das 16-Zellenstadium 
wurde verzôügert erreicht. Nach 23 Stunden war der Keim eine 
animal und vegetativ gut durchgefurchte junge Blastula. Er wurde 
im Alter von 72 Stunden als Gastrula mit schwach sichelfürmigem 
Urmund fixiert. Vor der Fixation waren bereits zahlreiche Zellen 
ausgetreten. 


Schnittserie. 


Es hat sich ein ziemlich tiefer Urdarm entwickelt. Das Urdarm- 
lumen ist gut ausgebildet. Das Urdarmdach ist unregelmässig 
geformt und anormal dick (Abb. 8). 

Chromosomenzahlen aus verschie- 

denen Keimbereichen: 1 x 20, 3 x 21: 

Das Entoderm enthält pyknotische 

Kerne, die übrigen Keimbereiche 

sind gesundkernig. In den in Ab- 

bildung 8 mit x bezeichneten Be- 

reichen beginnen sich degenerierte 

Zellen abzukugeln. Es sind wohl die 

ABB. 8. Stellen, aus denen schon vor der 

Keim SX W 1 (gleichmässig sub- Fixation Zellen ausgestossen wurden. 
diploid). Gastrula mit ziemlich 
tiefem Urmund. An den mit x 
bezeichneten Stellen beginnen Kerngrôüssen der beiden Keime. 


sich degenerierte Zellen abzu- 1 | Te 2 
kugeln. Vergr. 23 X. Bei Keim SXS 2, der 1m Altes 


von 60 Stunden fixiert wurde, be- 
trägt die Kerngrüsse 116, bei gleichaltrigen rein diploiden und 
rein haploiden Keimen dagegen 180, beziehungsweise 90. 

Bei Keim SxW 1, im Alter von 72 Stunden fixiert, sind die 
entsprechenden Zahlen 128, 200 und 100. Die Werte für rem! 
haploid und rein diploid sind der Abbildung 4 entnommen. 

Der Kerngrüssenvergleich bietet jedoch gewisse Schwierig- 
keiten, da die beiden subdiploiden Keime ihre Weiterentwicklung 
schon vor der Fixierung eingestellt hatten. Der 60-stündige Keïm | 
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SXxS 2 war als alte Blastula, der 72-stündige SXW T1 als junge 
Gastrula stehen geblieben, was einem Entwicklungs alter von 
30 Stunden (S XS 2) und 40 Stunden (SX W 1) entspricht. 

Es gehen also Entwicklungsalter und Entwicklungs- 
stadium auseinander, und zudem müssen die in beiden Fällen 
verschiedenen subdiploiden Chromosomenzahlen berücksichtigt 
werden. Geht man von diesen aus und errechnet man auf Grund 
der Abbildung 4 die zu den betreffenden Entwicklungs stadien 
gehôürenden Kerngrüssen, so ergibt sich für Keim S XS 1 (16 Chro- 
mosomen, Stadium der alten Blastula) als ,theoretische“ Zahl eine 
Kerngrôüsse von 360, für S XS 1 (21 Chromosomen, junge Gastrula) 
eine solche von 165. Errechnet man aber von den gleichen Chromo- 
somenzahlen aus die Kerngrüssen für die Entwicklungsalter, 
so ergeben sich die theoretischen Werte von 108 (SXS 1, 16 Chro- 
mosomen, 60 Stunden) und 150 (SXW1, 21 Chromosomen, 
72 Stunden). 

Die gemessenen Werte von 116 und 128 entsprechen 
viel eher den letzteren Grüssen. Es ist somit wahrscheinlich (was 
allerdings an ausgedehnterem Versuchsmaterial nachzuprüfen 
wäre), dass die Kerngrüssenabnahme und damit wohl auch die 
Kernteilungen trotz dem Entwicklungsstillstand der subdiploiden 
Keime in einem gewissen Grade weiterlaufen. Im übrigen wäre dies 
eine Erscheinung,-die wir später auch bei zahlreichen Organen der 
älteren haploiden Keime antreffen werden. 


ZwWweiTE KLASssE: KEIME MIT SUBDIPLOIDER, UNGLEICHMÂASSIGER 
CHROMOSOMENZAHL. 


Die Chromosomenzahl schwankt zwischen diploid und haploid. 
Die Kerne sind sehr verschieden gross. Ihre Grüsse kann über die 
Grenze diploider Kerne wesentlich hinaus gehen. Ein Keim (Bei- 
spiel 2) zeigt deutlich eine grosskernige annähernd diploide und 
eine kleimkernige annähernd haploide Region. Das histologische 
Bild dieser Keime ist schlechter als das der ersten Klasse. Vereinzelt 
treten abnorme und pyknotische Kerne auf. Keiner dieser Keime 
hat richtig gastruliert. FANKHAUSER (1934 c, Fig. 3—10) beschreibt 
äbnliche Fälle auch bei Triton. 
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ErStes Beispiel: Keim SXSS 


Lebendbeobachtung. 


Das Ei wies nur einen Spermaeinschlag auf. Der Eifleck wurde 
30 Minuten nach der Befruchtung abgesogen. Acht Stunden später 
war das Ei noch nicht gefurcht. Die Furchung ist somit verzügert. 
Später tief gefurchte Morula mit ungleichgrossen Zellen. Auf 
Harrison-Stadium 8 treten bereits tote Zellen aus. Der Keim wird 
unregelmässig hôückerig und bildet eine Exogastrula. Fixation nach 
74 Stunden. 


S'chnittserte. 


Drei Chromosomenzählungen: 26, 18 und 16. Die Kerngrüsse 
ist in verschiedenen Regionen des Keimes sehr verschieden: sie 
varlert von 64% bis 480 ! Gleichaltrige diploide Keime haben eine 
Kerngrôüsse von ca. 200, gleichaltrige Haploide eine solche von 
ca. 100. Verschiedene abnorme Kerne und pyknotisches Kern- 
material ist vorhanden. Viele Zellen sind anormal stark pigmentiert. 


Zweites Beispiel: Keim S x W 2. 


Lebendbeobachtung. 


Das Ei hatte zwei Einschläge, beide im vegetativen Bereich. 
Der Eifleck wurde 45 Minuten nach der Befruchtung abgesogen. 
Die Furchung begann um ca. 21%, Stunden verzôügert. Die ersten 
Zellen waren verschieden gross. Nach 23 Stunden gut entwickelte 
junge Blastula. Nach 52 Stunden fixiert. Es war ein deutlich sichel- 
formiger Urmund zu sehen. 


Schnittsertie. 


Blastula mit normalem Blastocoel, deutlichem Urmund, jedoch 
ohne Invagination. Chromosomenzahlen: im animalen Bereich | 
1x13, 2x14, 2x15 Chromosomen; in der Randzone und in der ! 
vegetativen Hüälfte 29, 28 und ca. 24 Elemente. Entsprechend ist | 
auch die animale Kalotte kleinkernig (D? — 100), die vegetative 
Kalotte grosskernig (203). Gleichaltrige diploide Keime haben eine 
Kerngrüsse von ca. 185, gleichaltrige Haploide von ca. 95. Die | 
Kerne sind grôüsstenteils gesund, nur im Dottermaterial finden sich ! 
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zackige Kerne mit Chromatinverdichtungen, ähnlich wie bei 
BoEHRINGER 1938 (Abb. 1 und 3). 


DRITTE KLASSE: KEIME, DIE SICH GANZ ODER TEILWEISE 
OHNE KERNMATERIAL ENTWICKELTEN. 


Mehrere dieser Keime haben Teilbereiche mit kernlosen Zellen. 
Ein Keim, Beispiel 3, besitzt überhaupt kein Kernmaterial und hat 
sich trotzdem zu einer guten Blastula entwickelt. 


Erstes Beispiel: Keim S x W3. 


Lebendbeobachtunsg. 


Das Ei hatte zwei Spermaeinschläge, davon einer nahe am Ei- 
fleck. Dieser wurde 45 Minuten nach der Befruchtung mit viel 
Plasma herausgesogen und mit 1hm vermutlich auch das dem 
Eikern naheliegende Spermium. Der Anfang der Furchung wurde 
micht beobachtet. Später waren die Zellen deutlich grüsser als die- 
Jenigen des normalen Vergleichs- 
Keimes. Er wurde im Alter von 
41 Stunden als Blastula fixiert. Ein 
Urmund war nicht zu sehen. 


Schnittserte. 


Die Zellen sind im animalen 
Bereich alle ziemlich gleich gross 
und gleichmässig verteilt. Im vege- ABB. 9. 


tativen Bereich ist die Furchung  Rekonsiruktion des Keimes SX 
W 3. Er enthält einen kleinen 


viel grüber geblieben. Wie die Re- normalkernigen (1) und einen 
konstruktion des Keimes Abb. 9 grossen kernlosen Teil (2) ,aus- 

: Ê à : serdem im vegetativen Bereich 
zeigt, besitzen nur ca. ein Drittel Room broken 
der Zellen Kerne. Hier sind auch (3). Vergr. 22 X. 


emmige Mitosen zu finden mit den 

Chromosomenzahlen 15, 15 und 18. Die Zellen im übrigen Teil des 
Keimes haben weder Kerne noch Centrosomen noch Spindeln. 
Abnorme Kernbrocken sind auf der vegetativen Hälfte im kern- 
haltigen Drittel des Keimes zu finden. Sie erreichen eine beträcht- 
hche Grüsse und sind ähnlich Abb. 6. 
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Zweites Beispiel: Keim SXS 4. 


Ein Spermaeinschlag. Der Eifleck wurde 2 Stunden nach der 
Befruchtung abgesogen. Die Furchung liefert mit unregelmässiger 
Zerklüftung und Verzügerung von ca. 6 Stunden zwei Hauptzellen. 
Der Keim wurde im Alter von 73 Stunden fixiert. Er hat sich zu 
einer Blastula mit undeutlichem Gastrulationsbeginn entwickelt. 
Gleichaltrige nicht operierte Keime sind in diesem Alter junge 
Neurulen. Ungefähr ein Drittel des Keimes ist kernlos. Die übrigen 
zwei Drittel weisen neben normalen viele abnorme und pyknotische 
Kerne auf. 


Drittes Berspiel: Keim-SXS5: 


Lebendbeobachtunzg. 


Ein Einschlag im vegetativen Bereich. Der Kifleck wurde 
2 Stunden 10 Minuten nach der Befruchtung abgesogen. Die erste 
Furche war normal. Sie trat um ca. eine Stunde verzügert ein. Die 
zweite war eine leichte Einkerbung, von der ersten Furche aus- 
gehend nur nach einer Seite hin. Später schône Morula. Nach 
73 Stunden wurde der Keim als gut entwickelte Blastula fixiert. 
Gleichaltrige Vergleichskeime haben bereits gastruliert. 


Schnittserte. 


Der Keim besitzt ein gut ausgebildetes Blastocoel (Abb. 10 a). 
Die Zellen sind auf animaler Seite alle ziemlich gleich gross und 
regelmässig angeordnet. Das gleiche gilt für die vegetative Hälfte, 
die wie bei Normalkeimen grüssere Zellen aufweist. Der ganze 
Keim ist ohne Kernmaterial. Abbildung 10 a zeigt 
einen der kernlosen Schnitte dieses Keimes (die dunklen Stellen 
in der Abbildung sind Pigmentanhäufungen). Abbildung 10 b gibt 
einen vergrôosserten Ausschnitt davon wieder. 

Centrosomen und Spindeln fehlen. Dagegen sind einzelne Strah- 
lungen in verschiedenen Zellen zu finden. 


DISKUSSION ZU DEN KEIMEN DER DRITTEN KLASSE. 


FANKkHAUSER (1934, S. 376) hat ähnliche Fälle von Keimen mit 
kernlosen Zellregionen beschrieben. In den einen Fällen seiner Ar- 
beit waren in den kernlosen Arealen überzählige Strahlungen aus- 
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gebildet, die sich teilten und Furchungen hervorriefen. Anderer- 
seits beschreibt er auch Fälle, bei denen Furchungen des Zyto- 


plasmas ohne Beteili- 
gung von Strahlungen 
Bmiolgten (lc, S. 
200) 333, Fig. 24). 
Alle Fankhauser’schen 
Keime mit kernlosen 
Arealen gingen aus Ei- 
fragmenten mit Sper- 
makern, aber ohne Ei- 
kern hervor, die durch 
Schnürung gewonnen 
wurden. 

Die von mir be- 
schriebenen Keime 
entstunden aus ganzen 
Eiern, die mindestens 
von einem Sperma be- 
früuchtet waren; denn 
es wurden nur Eier mit 
Einschlägen verwen- 


ABB. 10 b. 


Ausschnitt des kernlosen Keimes der Abb. 10 4. 
Vergr. 90"xX: 


ABB. 10 a. 


Keim ohne jegliches Kernmaterial (SXS 5). Bla- 
stula mit gut ausgebildetem Blastocoel. Die 
dunkeln Punkte sind Pigmentanhäufungen. 
Vergr. 45 X. 


det.  Wahrscheinlich 
wurde durch die Ope- 
ration der Eikern ab- 
gesogen oder disloziert, 
da keine normale Ent- 
wicklung folgte. Im 
dritten Beispiel, mit 
total kernloser Ent- 
wicklung, ist müglich- 
erweise der Sperma- 
kern auch abgesogen 
worden. Wahrschein- 
hch ist dies zwar nicht, 
viel eher dürfte er de- 
generiert sein, denn um 
abgesogen zu werden 


258 E. STAUFFER 


beland sich der einzig vorhandene Spermaeinschlag zu weit von 
der Absaugstelle weg. 

Es ist fraglich, wie weit in diesem interessantesten Beispiel 
Strahlungen eine Rolle bei den Furchungsvorgängen spielten. Sie 
sind nur in einzelnen Zellen zu finden. Es muss somit eine weit- 
gehende rein plasmatische Teilung angenommen werden. Auffal- 
lend ist, dass bei spät operierten Eiern Teilungen ohne Kernmaterial 
häufiger auftreten als bei früh operierten Keimen (ein Fall auf 
ca. 600 bei Frühoperationen, drei Fälle auf 121 bei Spätoperatio- 
nen). Offenbar wirkt sich, wie schon auf Seite 242 vermerkt wurde, 
eine relativ lange Wirkzeit von Eikern und Hauptspermakern auch 
‘ür eme Furchung ohne Kernmaterial günstig aus. 


VIERTE KLASSE: KEIME MIT STARKEN KERNABNORMALITÂTEN. 


In diese Gruppe gehôüren eine Anzahl Keime, die verschieden- 
artige Abnormalitäten aufweisen. Sie bilden also nicht eine einheit- 
liche Klasse. Sie zeigen wie vielgestaltig bei Axolotl wie bei Triton 
die Veränderungen sein kôünnen, die durch den Entkernungsversuch 
hervorgerufen werden. 

Alle diese Keime entwickelten sich schlecht. Die meisten wiesen 
schon nach kurzer Zeit Zeichen der Zersetzung auf. Sie kamen me 
zur Gastrulation. Allen gemeinsam sind die häufig auftretenden 
Kernabnormitäten. Charakteristisch sind auch hier die Riesen- 
kerne, die meist in den in Abbildungen 6 und 7 dargestellten zwei 
Formen auftreten. Môglicherweise handelt es sich dabei um ähn- 
liche Kerne, die jedoch in verschiedenen Degenerationsstadien 
stehen. Oft sind die Mitosen knäuelig und ein Bestimmen der 
Chromosomenzahl ist unmôüglich. Vereinzelt finden sich auch dichte 
, Chromosomennester “. Dies sind ungeordnete Chromosomenhaufen, 
deren Chromosomenzahl oft das drei- bis vierfache einer diploiden 
Mitose beträgt. 


Beispiel: Keim SXS 6. 
Lebendbeobachtung. 


An der Grenze der pigmentierten Eikalotte liegen drei Spermaz 
einschläge nahe beisammen. Nach 10 Stunden 50 Minuten, also um 
ca. 4 Stunden verzügert, erste Furche. Sie ist nur schwach ent: | 
wickelt und nach der einen Seite hin gegabelt. Die zweite Furche | 


HERSTELLUNG HAPLOIDER AXOLOTL-MEROGONE 259 


beginnt seitlich ohne Zusammenhang mit der ersten. Auf Harrison- 
Stadium 7 ist unsicher ob der vegetative Bereich auch durchgefureht 
wurde. Der Keim war mit 58 Stunden noch eine Blastula (Harri- 
son 8). Pigmentlose Zellen traten hôückerig hervor. Der Keim wird 
aus der Dotterhaut genommen. Das im Blastocoel befindlhiche 
Material quillt dabei heraus. Dann wird der Keim fixiert. Alter: 
58 Stunden. 


Schnittserte. 


Schlechte Blastula mit kaum erkennbarer Hôühle. Die normal- 
strukturierten Kerne sind verschieden gross. Ausser den normalen 
enthält der Keim besonders im ungefurchten vegetativen Bereich 
viele abnorme , Riesenkerne“ ähnlich Abbildungen 6 und 7. Auch 
pyknotische Kerne sind vorhanden (Abb. 5), ferner knäuelige und 
kaum auszählbare Mitosen. Eine Zählung ergab 18 Chromosomen. 


ZWEITE GRUPPE 


Operierte Keime, die sich über die Gastrulation hinaus 
entwickelt haben. 


Schon geringe Stürungen künnen bei Axolotl an sonst normalen 
Keimen zu Gastrulationsschwierigkeiten führen. Wie früher erwähnt 
wurde und wie HOLTFRETER (1931) beschrieben hat, kann schon 
das Entfernen der Gallerthülle, besonders allerdings wenn auch 
noch die dünne Dotterhaut fehlt, zu Exogastrulen führen. Wabhr- 
scheinlich macht der bei Axolotl grosse Dotterreichtum die Gastru- 
lationsbewegungen besonders empfindlich. 

Es ist darnach verständlich, dass operierte nur in der Dotter- 
haut befindliche Keime, wenn noch Haploidität oder ein gestürter 
Chromosomenbestand dazukommt, nur selten vollständig gastru- 
lieren und sich normal weiter entwickeln. 24 der operierten Keime 
entwickelten sich über die Gastrulation hinaus. In 18 dieser Keime 
waren die ersten Furchungen beobachtet worden. Alle hatten sich 
normal oder fast normal gefurcht. Von diesen 24 Keimen erwiesen 
sich 17 als haploid und 7 als diploid (10 der haploiden Keime gingen 
aus den Versuchsserien von BALTZER, 7 aus denjenigen des Ver- 
 fassers hervor). Keime mit gestürten Chromosomenverhältnissen, 
wie sie in der ersten Gruppe beschrieben wurden, fehlen hier. Dies 
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bestätigt für Axolotl die Feststellung FANKHAUSERS (1934 a—c 
und 1937) an Triton, wonach nur Embryonen mit einem oder 
mehreren vollständigenGhromosomensstzes 
sich über die Gastrulation hinaus entwickeln künnen. 

Die diploiden Keime brauchen wir nicht zu besprechen. Bei 
ihnen ist wohl wie bei den diploiden jüngeren Keimen die Opera- 
tion misslungen. Von besonderem Interesse dagegen sind die 
haploiden Keime. Im folgenden sollen einige dieser Keime von 
verschiedenem Alter ausführlich beschrieben werden. Anschlies- 
send lässt sich ein allgemeines Entwicklungsbild für merogonische 
Axolotikeime geben, und es künnen die Entwicklungsmôglichkeiten 
diskutiert werden. 


A. Beïispiele merogonischer Entwicklung bei Axolotl. 
ERsTEs BeisPieL: Keim (S) x W 4 (Exp. BALTzER 1940). 


Entwicklung bis zum Harrison-Stadium 20 (junger Embryo, 
Gläsner-Stadium 18). 


a) Lebendbeobachtung. 


7. XII, 16.25 Uhr befruchtet. 16.55 sehr viel Plasma herausgesogen. 
Ein Spermaeinschlag sichtbar, ziemlich weit vom Eifleck entfernt. 8.XII, 
0.30 normal zweizellig. 1.45 nicht ganz normal vierzellig. 12.30 normal 
weiter gefurcht. 9.XI1, 11.30 Harrison 10, Urmund schmale Querspalte. 
10.XI1, 18.00 Harrison 11, grosser Dotterpfropf. 11.XI1, 8.30 Neurula 
wie Harrison 16, jedoch Wülste im Rumpf stärker genähert. 18.00 Em- 
bryo wie Harrison 19, aber noch mit Dotterpfropf. 12.XIT, 9.00 Embryo 
Harrison 20. Kopf sehr schlecht entwickelt. Dotterpfropf noch sichtbar. 
Ausserlich noch keine Augenblasen zu sehen. Neuralrohr breit und 
niedrig, die Wülste scheinen ohne Bildung einer tiefen Rinne zusammen- 
rerüuckt zu sein. Fix lertaZentdkern. 

Ein nicht operierter Keim (SXS 7) aus einer Parallelserie des Mero- 
gons dient als Vergleichskeim. Ausserlich sind die Augenblasen noch 
kaum zu erkennen. Er wurde im Alter von 90 Stunden fixiert und ist 
somit 23 Stunden Jünger als der Merogon. 


b) Übersicht über den Bau des Keimes. 


>eide Keime wurden in Querschnitte zerlegt und mit Hille 
dieser Schnittserien rekonstruiert. Abbildung 11 gibt die Verhält- ! 
nisse beim Normalkeim, Abbildung 12 diejenigen beim Merogon ; 
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wieder. Der Merogon zeigt einen unternormal entwickelten Kopf- 
abschnitt. Der vor der Chorda gelegene Hirnbereich (d. h. Vorder- 


Abb. {3 4{5a 45b 15c 15d 15e 


ss 
: LIN 


AB ea 


Rekonstruktion des diploiden Kontrollkeimes (S X$S 7). Au — Augenblase, CH — 
Chorda, Dawd — Darmwand, Ent — Entoderm, Ep — Epidermis, HI — 
Hirnlumen, Kdl — Kopfdarmlumen, Me — Mesoderm, RM — Rücken- 
mark, Udl — Urdarmlumen. Die Myotome sind in der Rekonstruktion 
nicht eingezeichnet. Die Pfeile geben die Schnittlagen der Abbildungen 
an.-Vergr. 46 X. 


Abb. 14 __f6a  16b 1716C 164 16e 


ABB. 212: 
| Rekonstruktion des Merogons (S)x W 4. Dp — Dotterpfropf. Darstellungsart 
und übrige Bezeichnungen wie Abb. 11. Vergr. 46 X, 


| hirn, Zwischenhirn, Mittelhirn) ist gegenüber dem Normalkeim gut 
um einen Drittel, der Nachhirnbereich um ungefähr einen Viertel 


262 E. STAUFFER 


verkürzt. Auch die Rumpfregion ist kürzer und zwar vor allem 
wohl auf Kosten der Schwanzknospe. Überdies ist der ganze mero- 
gonische Kopfabschnitt niedrig, dafür übertrifft er den Kontroll- 
keim in der Breiten-Ausdehnung, was deutlich aus den Quer- 
schnitten der Abbildungen 15 und 16 hervorgeht. 

Der Merogon hat wie die Kontrolle in der Kopfregion einen 
typischen weitlumigen Kopfdarm (Kd) entwickelt. Im Rumpf da- 
gegen ist das Darmlumen (Udl) nur stellenweise als kleiner, im 
Querschnitt rundlicher Hohlraum in der kompakten Entoderm- 
masse festzustellen. 

Die Chorda (CH) beginnt über dem zweiten Drittel des Kopf- 
darmes (Schnitt 53). Sie ist in normaler Längenausdehnung vor- 
handen und wie im Kontrollkeim kaum vakuolisiert. Der vor der 
Chorda legende Abschnitt enthält über der Kopfdarmwand ein 
lockeres nicht weiter differenziertes Mesoderm (Me), das den ent- 
sprechenden Hirnabschnitt unterlagert. 

Der noch vorhandene Dotterpfropf (Dp) weist auf eine schlechte 
Gastrulation und eine gehemmte Schwanzknospenbildung hin. 
Infolge der unvollkommenen Invagination ist wohl auch das 
Schwanzende des Merogons weniger stark nach der Ventralseite ge- 
bogen. Das merogonische Neuralrohr weist nur ein unregelmässiges, 
üfters unterbrochenes Lumen auf. Im Kontrollkeim lassen sich die 
ersten Anlagen der Augenbecher (Au) als schwache Ausbuchtungen 
erkennen, beim Merogon dagegen sind keine sicheren Augenanlagen 
festzustellen. 

Die meisten Organe sind im Abschnitt d) genauer beschrieben. 


c) Merogontenachwets. 


Chromosomenzählungen: 2X14, 2X15 und 1 X16 Elemente. 


Kerngrüssen : Die Kerngrüssen verschiedener Organe sind in Ta- 
belle 4 zusammengestellt. Die Kernoberflächen des merogonischen 
Rückenmarkes und der Chorda sind ungefähr doppelt so gross wie 
diejenigen beim Kontrollkeim. Bei der Epidermis verhalten sich die 
Kernvolumina ungefähr wie 1 : 2. 
Nach diesen Chromosomenzahlen und Kerngrüssen kann der, 


Keim als haploid betrachtet werden. 
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TABELLE 4. — Kerngrôssen des Merogons (S) X W 4 und des diploiden 
Kontrollkeimes S X S 7. 


Kerngrôsse 


diploid 


5 _- : -. | haploid 
diploid 


2 0 | haplod. | 89 | 


Hackenmark  . . . -,. haploid : 
| 
| 

| | 
diploid REA | 


d) Beschreibung der einzelnen Organe. 


Die Epidermis. 


Die Epidermis des Normalkeimes ist in der Kopfregion 
etwas dicker als im Rumpfbereich, bildet aber überall ein gleich- 
mässiges, meist zweischichtiges Epithel, dessen äussere Schicht 


| 


| AB5. 13. ABB. 14. 

: Normalkeim (SXS 7). Schnitt durch Merogon (S)x W 4. Schnitt durch 

: die Kopfregion: wie aus Abb. 11 den Kopf auf Augenhühe. Die Au- 

 hervorgeht nahezu ein Längs- genblasen sind nicht abgegrenzt. 

! Sschnitt der die Augenregion (Au) Mesoderm (Me), und Entoderm 
einschliesst. Ep — Epidermis, (Ent) bilden ein dichtes Gewebe. 
Me — Mesoderm. Vergr. 46 X. H1 — Hirnlumen. Vergr. 46 X. 


Rev. Suisse DE Zooz., T. 52, 1945. 19 
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meist etwas flacher ist als die innere. Man vergleiche hiefür Abbil- 
dung 13 (Ep). Die Zellen beider Schichten sind aber noch von 
kubischer Form, nur ventral in der Rumpfregion sind sie schwach 
abgeflacht. 

Die Epidermis des Merogons ist wie diejenige des Kontroll- 
keimes von den umgebenden Geweben deutlich abgegrenzt und 
ebenfalls meist zweischichtig. Dagegen ist im Gegensatz zum 
Kontrollkeim die äussere Schicht oft dicker als die innere (Abb. 
16 d und e). Anordnung und Form der Zellen entsprechen den- 
jenigen des Vergleichskeimes. Die Abflachung der Zellen beider 
Schichten ist in gewissen Bereichen auf der Ventralseite sogar 
etwas ausgeprägter. 

Die Zellen- beziehungsweise Kernzahl ist in gleich grossen Be- 
reichen der Merogonepidermis gut doppelt so gross wie in der 
Kontrolle. Man vergleiche hiefür Abbildungen 15 und 16. Viele 
Mitosen sprechen für eine ungehemmte Kernteilung bis zum Mo- 
mente der Fixierung. Pyknotische Kerne sind sehr selten. 

Die Epidermis des Merogons erscheint somit durchaus als 
normal. 


Das Neuralrohr. 


Schnitte durch die Hirnregion. — Das Hirn des Kontroli- 
keimes bildet ein Rohr mit etwas verdickten Seitenwänden und 
relativ engem Lumen, das, wie Abbildung 13 zeigt, in der Augen- 
blasenregion (Au) nach den Seiten ausgebuchtet ist. Die Wandung 
besteht aus mehreren Schichten länglicher, ziemlich deuthch radiär 
gestellter Zellen. Nach hinten (in der späteren Nachhirnregion: 
Abb. 15 b und 15 c) ist der Querschnitt hochoval, das Lumen senk- 
recht und eng spaltfürmig. Die Seitenwände sind verdickt. 

Der merogonische Hirnbereich ist anormal. Der ganze 
Hirnabschnitt ist, wie schon bemerkt wurde, erheblich verkürzt, 
hat rundlichen Querschnitt, dicke Wandung, die aus kaum radiär 
geordneten und auch weniger spindelfürmigen Zellen besteht. Er 
enthält ein enges, quergestelltes, unregelmässig spaltfürmiges ! 
Lumen. Der in Abbildung 14 wiedergegebene Schnitt mit querge- | 
stelltem breitem Lumen (HI) dürfte die Augenregion bezeichnen. 
Jedoch sind Augenblasen nicht abgegrenzt. Wie ein Vergleich der! 
Abbildungen 13 und 14 zeigt, ist hier das merogonische Hirngewebe, | 
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aut gleiche Flächeneinheiten ausgezählt, zellenreicher als der Quer- 
schnitt des Normalkeimes (ca. 100 gegenüber 42 Kerne). Wuche- 
rungen des Hirngewebes, wie wir sie in Beispielen älterer Keime 
finden werden, sind noch nicht vorhanden. 

Abbildungen 15 (Normalkeim) und 16 (Merogon) zeigen eine 
Anzahl Querschnitte durch den hinteren Kopf- und Rumpfbereich. 
Aus ihnen ergibt sich der allgemeine Bau des Neuralrohres. Die 
Lage der Schnitte ist in den Rekonstruktionen Abb. 11 und 12 
angegeben. 

Abbildung 16 a stellt einen Hirnabschnitt dicht vor dem 
Chordavorderende dar. Sein Neuralgewebe ist zwar sehr zellenreich 
(350 Kerne im Merogon gegen 215 im Normalkeim), hat aber kein 
richtiges Rohr gebildet. Vielmehr ist es in der Rinnenbildung 
stecken geblieben, wurde jedoch von der Epidermis vüllig über- 
wachsen. 

Der folgende Abschnitt (Abb. 16 b), zum späteren Nachhirn 
gehôrig, von der Chorda unterlagert, behält ähnliche stark verengte 
und breite Rinnenform. Der Querschnitt enthält ohne Neural- 
leistenzellen ungefähr 300 Kerne gegen 110 im Kontrollkeim 
(Abb. 15 b). 

In Abbildungen 16 c und 17 sind zwei Schnitte aus der hinter- 
sten Kopfregion wiedergegeben. Die Neuralrinne ist hier tiefer, aber 
mcht vüllig geschlossen und zudem asymmetrisch. Die rechte Hälfte 


(in der Abb. links) ist lappenartig verbreitert und hat sich dem 


Rohrumriss nicht eingeordnet. Es ist zu bemerken, dass gerade auf 
dieser Seite, im Gegensatz zu links, auch das mesodermale Urseg- 
ment kaum entwickelt ist. Die dorsale Rinnenôffnung ist mit Zellen 


. verschlossen, die wohl als Neuralleistenzellen angesprochen werden 
 dürfen. Die Zellenzahl des merogonischen Neuralschnittes ist hier 


gleich dem des Normalkeimes, in beiden sind ca. 140 Kerne vor- 


 handen. 


Schnitte durch das Rückenmark. — Abbildung 16 d zeigt einen 


: Schnitt durch den vordersten Bereich des Rückenmarks. Auch hier 
ist der Schluss der Neuralrinne zum Rohr nur unvollkommen und 
 Streckenweise zustande gekommen. Das Lumen ist zuweilen ein- 


 heitlich querspaltf‘rmig und geschlossen, meistens aber unregel- 
| mässig und nach aussen offen. Im Normalkeim besitzt der ent- 
 Sprechende Querschnitt (Abb. 15 d) rundliche Form mit entspre- 
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Bildreihe links- Abb. 15a-e 
(Normalkeim 5x8 7) 
Bildreihe rechts-Abb. 16a-e 
(Merogon (S)xW 4) 
Querschnitte durch den hintern 
Kopfbereich und den Rumpf. 
Erkiärungen im Text. (Vergr. 46 x) 


ABB. 15. ABB. 16. 
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chendem Eumen und radiär gestellten Wandungszellen. Als Fläche 
ist der merogonische Querschnitt, verglichen mit dem Normalquer- 
schnitt, etwas unternormal. Die Zellenzahl, an den Kernen abge- 
zählt, ist in beiden Fällen ungefähr gleich, in beiden ca. 70 Kerne. 
Die Unterlagerung durch die Chorda ist im Merogon normal, aber 
die benachbarten Somiten sind schlecht entwickelt. 

Auch weiter hinten (Abb. 16e) ist das merogonische Neural- 
, Rohr“ flach, manchmal rinnenähnlich. Es hat nur hie und da und 
zwar vor allem im linken Bereich ein Lumen. Auf alle Fälle steht 
es weit hinter dem normalen rundlichen Rohr mit gleichmässig 
dicker Wand und deutlichem Lumen des Normalkeimes (Abb. 15e) 
zurück. Die Unterlagerung durch die Chorda ist auch in dieser 
Region des Merogons normal, die benachbarten Somiten sind der 
Masse nach ansehnlich, in der Differenzierung aber gegenüber dem 
Normalzustand zurückgeblieben. Die Zellenzahl des merogonischen 
Querschnitts ist trotz der viel geringeren Differenzierung grüsser 
als im Normalkeim: merogonisch 54, gegen 36 normal. 

Der ganze Neuralbereich hat schwache Kernpyknose. Auf 100 
gesunde fällt ca. 1 pyknotischer Kern. Das craniale Füllgewebe 
zwischen Epidermis, Kopfdarm und Hirnbereich ist stärker 
pyknotisch. Hier fallen auf 100 gesunde durchschnittlich 22 
kranke Kerne. Ein Teil von ihnen kônnte aus dem Neuralgewebe 
stammen. 


Die Augenblasen. 


Die Augenbiasen (Au) sind im Kontrollkeim als einfache Aus- 
buchtungen entwickelt (Abb. 13). Diese fehlen im Merogon. Môüg- 
licherweise ist, wie schon bemerkt, die Verbreiterung des Lumens 
(Abb. 14) als erster Anfang zur Augenblasenbildung zu deuten. 


Die Chorda. 


Die Chorda bildet im Merogon wie im Vergleichskeim einen lang- 
gestreckten, im Querschnitt rundlichen Stab. Mit Ausnahme der 
Enden ist sie gut abgegrenzt. Ihr Querschnitt (man vergleiche 
hiefür Abb. 15 und 16) ist eher grôüsser als der des Normalkeimes 
und nur um die Hälfte reicher an Kernen. Sie ist wie beim Normal- 
keim noch kaum vakuolisiert. Pyknotische Kerne sind äusserst 
selten zu finden. 
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Das Entoderm. 


Der Normalkeim besitzt im Kopfbereich einen dick- 
wandigen Kopfdarm mit sehr geräumigem gut abgegrenztem Darm- 
lumen (Abb. 15 c). Dieses verengt sich im Vorderrumpf zu einem 
schmalen, hochgestellten, dorsal gelegener Spalt (Abb. 15 d). Der 
Darm hat nach oben nun eine ungefähr gleich dicke Wandung wie 
im Kopfbereich, dageger einen kompakten, viel dickeren ventralen 
Boden. In der hinteren Rumpfhälfte verengt sich dieser Spalt noch 
weiter zu einem engen Kanal (Abb. 15e), der dicht unter der 
Chorda nach hinten zieht und in der Aftergegend bogenfürmig nach 
der Ventralseite hin abbiegt. 

 Beim Merogon ist der vorderste ventrale Kopfabschnitt 
stärker von dichtem Gewebe erfüllt (vergl. Abb. 14), dessen ven- 
traler Teil zum Ento- 
derm, der dorsale zum 
Mesoderm gehôüren dürfte. 
Doch wird auf dem Quer- 
schnitt eine deutliche 
Grenze ersteinige Schnitte 
weiter hinten sichthbar. 
Dann hat der Entoderm- 
bereich auch schon ein 
Lumen und wird da- 
durch als vorderer Kopi- 
darmabschnitterkennbar. 
An diese vordere Zone 


_ dr schliesst ein ziemlich ty- 
Merogon (S) x W 4. Querschnitt durch den : 

hintersten Kopfbereich mit Kopfdarm pischer Kopidarm an 
(Kd). Das Neuralrohr (NR)j hat eine (Abb. 16 a, b, c und Abb. 
Rinne gebildet, deren eine Seite lappen- ; 
artig verbreitet ist. Auf der andern 17). Sein weites, queres 
bessern Seite ist ein unordentliches Ur- Lumen ist normal, da- 
segment (Us) gebildet. CH = Chorda. À . : 
Vergr. 46 X. gegen sind die Seiten 


wände der späteren Kiem- 
enregion durchsehnitthch nur halb so dick wie im Kontrollketm. 
Stellenweise ist die Darmwand nur aus lockeren Zellen gebildet 
und im dorsalen Dach nicht geschlossen. Die Chorda nimmt 
in diesem Fall wie Abbildung 16 b zeigt, an der Begrenzung des 
Lumens teil. 


Im Rumpfbereich bildet das Entoderm wieder grôüsstenteils eine ! 


l 
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einheitliche, schlecht organisierte Masse. Das Darmlumen lässt sich 
in den Schnitten nur stückweise verfolgen. Entsprechend dem schon 
im Leben festgestellten peristierenden Dotterpiropif enthält der 
Merogon hinten noch einen ziemlich grossen freien Entoderm- 
bereich. 


Das Mesoderm. 


Das Kopfmesoderm (Abb. 13, Me) bildet beim Normalkeim 
zu beiden Seiten des primären Vorderhirns schmale, lockere Zell- 
anhäufungen, in der eigentlichen Kopfdarmregion, vor allem zwi- 
schen Neuralrohr und Darmdach, grüssere lockere Zellkomplexe 
(Abb. 15 c). In der hinteren Kopf- und vorderen Rumpfregion haben 
sich im Querschnitt dreieckfôrmige Somiten gebildet (Abb. 15 b 
und 15 d). Ein Lumen ist erst angedeutet !. In Abbildung 15 d ist 
das Myotom abgegrenzt. Die anschliessenden Seitenplatten lassen 
noch keine deutliche Spaltung in die beiden Mesodermblätter 
erkennen. Ihre Kerne bezw. Zellen haben sich jedoch deutlich in 
zwei Lagen geordnet. In der hinteren Rumpfhälfte vereinigen sich 
die beiden Seitenplatten auf der Ventralseite. 

‘Im Merogon erfüllt das Mesoderm im vordersten, vor dem 
Darm gelegenen Bereich einen viel grüsseren Teil des Querschnittes 
als beim Kontrollkeim. In der prächordalen Zone des Kopfdarms 
(Abb. 14) bildet es mit der dorsalen Darmwand zusammen eine 
dicke, ziemlich lockere Schicht, die schon auf Seite 268 erwähnt 
wurde. Im vorderen parachordalen Bereich (Abb. 16 b) sind die 
Verhältnisse insofern noch ähnlich, als die Chorda von anschlies- 
senden teils entodermalen, teils mesodermalen Zellmassen flankiert 
wird. Weiter hinten ist, vor allem auf der besseren linken Seite, 
ein unordentliches Ursegment ausgebildet (Abb. 17). Im Rumpf ist 
die Bildung der Ursegmente teilweise um ein weniges besser. Die 
Abgrenzung der Myotome ist angedeutet (Abb. 16 d). Die Seiten- 
platten erreichen die ventrale Mediane. An anderen Stellen hat das 
Somitenmaterial plumpere Form und ist unregelmässig zerklüftet 
(Abb. 16 c und d, rechts). In bezug auf Zellmasse sind die merogo- 
nischen Segmente allgemein eher zellenreicher als beim Kontroll- 
keim, die Zellanordnung jedoch ist viel unregelmässiger. 


? Wie dies auch der normalen Entwicklung entspricht. Vergl. z. B. Vocr 
1929, Abb. 60 d. 
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Stellenweise ist das merogonische Mesoderm ziemlich reich an 
pyknotischen Kernen. 


ZWEITES BEISPIEL: Keim (S) x W 5 (Exp. BALTZER). 


Entwicklung bis zu zum Harrison-Stadium 27 (Embryo mit 
kurzer Schwanzknospe). 


a) Lebendbeobachtung. 


7.XI1, 16.25 Uhr befruchtet. 16.50 operiert und viel Plasma heraus- 
gesogen. 21.00 kleiner Plasmaanhänger an Stichstelle. 8.XITI, 0.30 nor- 
male erste Furche. 1.30 zwei Zellen. Das Zweizellenstadium ist gegen- 
über dem Normalkeim um 2 Stunden verzôgert. 12.30 normal weiter 
gefurcht, vegetativ sehr grobzellig. 9.XI1, 11.30 Harrison 10. Urmund 
bildet wellenfürmige Linie. 10.XI1, 18.00 Harrison 12—14. Dotter- 
pfropf noch vorhanden, zugleich aber Rückenrinne. Von Ende Gastrula 
an deutliche Entwicklungsverzôgerung. Der Kontrollkeim hat in der 
gleichen Zeit Harrison 15—16 erreicht, und die Medullarplatte mit 
Wülsten gebildet. 11.XI1, 8.30 Harrison 17—18, sich schliessende Neu- 
ralrinne. Wülste ziemlich kräftig. 18.00 etwa Harrison 20, Neuralrohr 
im Rumpf geschlossen, Hirnbereich noch offen. 12.XI1, 21.00 Kopf ist 
kurz. Augenblasen schlecht entwickelt, Kiemenbuckel wenig modelliert. 
Vornierenbuckel kaum erhoben. After etwas, aber nicht stark erweitert. 
Schwanzknospe flach, etwa wie Harrison 27. Rotiert in Hülle. 13.XITI, 
10.30 Schwanzknospe noch rundlich im Querschnitt, dorsal ist em 
niedriger Flossensaum vorhanden. Kiemenbuckel wie am 12.XII. Vor- 
nierenbuckel deutlich. Grosse Flüssigkeitsblase unter Epidermis am 
Bauch. 21.45 Bauchblase grôsser geworden. Schwanzknospe blasig. 
Fixiert in Zenker im Alter-von 5 Tagen 5 Stunden. 

Zusammen mit dem operierten Keim wurde ein normaler 
Kontrollkeim der gleichen Eiablage bei gleicher Temperatur 
aufgezogen (SX W 6). Er wurde 36 Stunden früher als der Merogon 
fixiert. Dieser Keim hat, soweit ein Vergleich mit dem gehemmten 
Merogon môglich ist, ein entsprechendes Entwicklungstadium erreicht 
und wurde als Kontrolle für den histologischen Vergleich verwendet. 


Diesem Merogon sind, mit Rücksicht darauf, dass in den dreï ! 
folgenden Fällen noch wesentlich weiter entwickelte Stadien vor: ! 


liegen, nur wenige Abbildungen gewidmet. Die folgende Tabelle gibt 
eine Übersicht über die vom Merogon und der Kontroile erreichte 


Organisation. Dann folgt ausser dem Merogonienachweis die Be- | 


schreibung einzelner Organe. 
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TABETLE 9: 


b) Übersicht über den Bau des Keimes. 


Kontrollkeim Merogon 


Kopf massig mit rundlichem nach Kopi, Kurz “ünd Spitz, ohne 
oral sich erstreckendem Vorder- Riechgruben. 
hirnbereich und mit Anlagen 
der Riechgruben. 


| 
| 


Zwei normale, seitlich gelegene, ZwWwei Augenblasen in ähnlicher 
vom Zwischenhirn deutlich ab- Lage wie im Kontrollkeim, 
gegliederte Augenblasen. aber ganzlich undifferenziert. 


Neuralrohr mit gutem Lumen. Neuralrohr grüsstenteils ohne 
Lumen. 


Massige Chorda, die sich von der Wie Normalkeim. 
Mitte der Hôrblasenregion bis 
ins Schwanzende erstreckt. 


Deutlich ausgebildete Hôrblasen Hôrblasen mit schlechten Lu- 


mit schmalen Lumen, von der men sicher vorhanden, aber 
Epidermis abgeschnürt. nicht deutlich von der Epi- 
dermis abgrenzbar. 


Herzanlage mit Pericard- und Keine Herzanlage. 
Myocardsäckchen und Endocard- 
anlage.* 

Grosses Kopfdarmlumen, MOT Kopfdarmlumen kurz und eng. 
der Hôürblase beginnend. Seine vordere Grenze liegt auf 

der Hôühe der Hôrblase. 

Im Kiemendarmbereich verdickte Keine deutlich abgegrenzten 
Entodermwand mit quer ver- Kiemenbereiche. Entoderm- 
breitetem Kiemendarmlumen. taschen stossen an Ektoderm. 


Gut gegliederte Myotomreihe. Die Myotome nur sehr schlecht ab- 
Myotome sind hinten hohle, gegrenzt. Myoblasten ähnlich 
vorne kompakte gut abgegrenz- wie im Kontrollkeim. 
te Muskelpakete. 


* Vergleiche hiefür COPENHAVER 1939, Fig. 6. 


c) Merogontenachwers. 


Chromosomerzahlen. Sechs Zählungen: 4x14, 1Xx15 und 1X 
ca. 17 Chromosomen. 

Kerngrôssen : Die Kerne des operierten Keimes sind bei allen 
untersuchten Organen bedeutend kleiner als die des diploiden Ver- 
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gleichskeimes. Ihre Grüssen sind in Tabelle 6 zusammengestellt. Es 
wurden Jeweilen ca. 20 Kerne aus entsprechenden Organbezirken 
gemessen. Die Messtechnik ist dieselbe wie auf Seite 247 angegeben 
wurde. 


TABELLE 6. — Kerngrüssen der Keime (S)X W5 und SXW 6. 


Hirn . 7 PTE Merogon . . 7,93 62,8 
Diploider Kontrollkeim 12,15 147,6 

CHOSE TRE Merogon . . k 9,90 98,0 

| Diploider Kontrollkeim 14,60 2151 
Épider is. liste Merogon . . » 7,83 61,3 

| Diploider Kontrollkeim 10,79 116,4 


Nach diesen Messungen sind die Kernoberflächen bei allen unter- 
suchten Organen ungefähr halb so gross wie beim diploiden Keim. 
Der operierte Keim kann somit als haploid betrachtet werden. 


d) Beschreibung der einzelnen Organe. 


Die Epidermis. 


Die Epidermis des Kontrollkeimes ist ähnhch der in 
Beispiel 1 beschriebenen Normalepidermis, aber etwas dünner. Sie 
ist ebenfalls meist zweischichtig und weist noch wenig mannig- 
faltigen Charakter auf. Ihre Zellen sind besonders im ventralen 
Rumpfbereich und auch im dorsalen Kopfbereich abgeflacht, bilden 
aber noch nirgends ein typisches dünnes Plattenepithel. 

Die Epidermis des Merogons ist dick, hôckerig und zellen- 
reich und nur undeutlich geschichtet. Sie ist von den umgebenden 
Geweben schlecht abgegrenzt. Ihre Zellen sind meist von kubischer 
Form. Wie die Epidermis des Vergleichskeimes weist sie viele 
Mitosen auf. Pyknotisches Kernmaterial ist selten zu finden. 


Das Neuralrohr. 


Hirnbereich. — Die Formbildung ist in allen Abschnitten, aber 
vor allem im vorderen Hirnbereich gehemmt. Dies steht wohl im 
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Zusammenhang mit der stark gehemmten mandibularen Zone des 
Vorderdarmes, die für die Induktion des Vorderhirns verantwortlich 
ist. Innerhalb dieser reduzierten Hirnform (die ungefähr Harrison 22 
entsprechen würde) hat sich jedoch eine starke Massenentwicklung 
des neuralen Gewebes vollzogen. Dieses hat sich mit Wülsten und 
Bändern nach dem Hirnlumen hin ausgebreitet und den Hohlraum 
hochgradig verdrängt (Abb. 19). Damit fehlt auch die radiäre Zell- 
und Kernanordnung wie sie im Normalkeim Abb. 18 erreicht ist. 
Im Nachhirnbereich ist die Bildung eines geschlossenen Rohres 
überhaupt ausgeblieben; es ist ähnlich wie in Beispiel 1 nur das 
Stadium der Rinne mit zwei in der Mediane zusammenhängenden 
Längswülsten erreicht worden, von denen jeder ungefähr einer 
Rohrhälfte entsprechen dürfte. Dié Rinne ist mit viel pyknotischem, 
aber auch gesundem Gewebe ausgefüllt. 

Die neurale Zellvermehrung scheint derjenigen des Kontroll- 
keimes zu entsprechen. 1,3% sämtlicher Kerne sind in Teilung be- 
griffen. Beim Kontrollkeim beträgt der Prozentsatz der Mitosen 
ca. 1,6%. Kernpyknose: im vorderen Hirnbereich kommen auf 
106 gesunde Kerne etwa 4, im hinteren Hirnbereich etwa 8 pyk- 
notische Kerne. Bei diesen Zählungen sind die ausgestossenen 
pyknotischen Kerne, deren Herkunft unsicher ist, nicht eingerech- 
net. Diese sind zahlreich, sie liegen in den wenigen schlecht gebil- 
deten Hohlräumen: 


Rückenmark. — Der Kontrollkeim besitzt ein schlauch- 
fôrmiges Rückenmark mit hochovalem Querschnitt, verdickten 
Seitenwänden und spaltfürmigem Lumen. 

Im Merogon ist das Rückenmark stark dorso-ventral ab- 
geplattet. Es bildet wie die Querschnitte zeigen eine kernreiche 
Zellmasse mit zwei Seitensträngen, die den verdickten Seiten- 
wänden des Normalzustandes entsprechen dürften. Ein Lumen ist 
nicht vorhanden. 


Die Augenanlagen. 


Abbildung 18 zeigt einen Schnitt durch die Augenblasen (Au) 
im Normalkeim. Diese sind deutlich abgegrenzt und mit 
Lumen versehen. Die Kerne sind radiär angeordnet. 
_ Im Merogon sind sie, wie Abbildung 19 veranschaulicht, 
 ZWar von der seitlich ventralen Hirnwand abgegliedert, im übrigen 
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aber bilden sie ovale, ungeordnete, verdickte Bereiche mit regel- 


losen Kernanhäufungen. 


Die Hôrblasen. 


Die Hôrblasen sind im Normalkeim deutlich abge- 
orenzte, von der Epidermis abgeschnürte, drei Zellschichten dicke 
Blasen mit kleimem Hohlraum. Im Merogon sind die Anlagen 
dieser Organe als undeutliche Massen mit engem Lumen und unge- 
ordneten Zellen zu erkennen. Sie enthalten keine pyknotischen 
Kerne. 


Die Chorda. 


Die merogonische Chorda ist ein von den Nachbargeweben 
grosstenteils deutlich abgegrenzter rundlicher Stab. Nur im Vorder- 
ende ist die Abgrenzung unsicher. Die umgebenden Gewebe liegen 


ABB. 18. ABB. 19. 
Normalkeim SX W 6. Hirn mit Merogon (S)x W 5. Ein Abb. 18 entspres 
Augenblasen (Au). Me = Me- chender Schnitt. Die Augenblasen (Au) 
soderm. Vergr. 46 X. sind als verdickte Bereiche erkennbar. 


Das neurale Gewebe ,,wuchert“ in Wäül- 
sten und verdrängt das Hirnlumen. 
Vergr. 46 X. 


ihr eng an. Im Normalkeim sind deutliche Zwischenräume vor: 
handen. Die Massenentwicklung ist normal, die Querschnitte der 
Merogonchorda sind eher etwas grüsser als diejenigen des Kontroll- 
keimes. Die Dotterschollen sind, wie im Normalkeim, noch intakt 
vorhanden. Die Vakuolisierung beginnt auch in der normalen Ent: 
wicklung erst später. 
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Im Kontrollkeim sind die Chordazellen wie Münzen in einer 

lockeren Geldrolle hintereinander aufgereiht. Ihre Kerne liegen 
axial. Im Merogon dagegen sind Zellen und Kerne noch über den 
ganzen Querschnitt verteilt. 
Die Anzahl der Zellen und damit der Kerne pro Querschnitt ist 
im Mittel beim Merogon wesentlich hôüher, die Zell- und Kern- 
grüsse dagegen wesentlich niedriger als im Vergleichskeim. Auf 
einen Kern der Normalchorda fallen 2,4 Kerne der Merogonchorda. 
Die Zellquerschnitte sind in der Normalchorda ungefähr doppelt 
so gross als diejenigen des Merogons. Es wird also auch hier, wie 
dies FANKHAUSER (1938) für Triton beschreibt, die Kleinheit der 
haploiden Zellen durch die grüssere Zahl ausgeglichen und damit 
eine normale Grüsse der Organe als Ganzes erreicht. 

Mitosen sind weder in der Merogon- noch in der Vergleichs- 
chorda vorhanden. Pyknotische Kerne sind selten, auf 100 gesunde 
ca. 2 pyknotische. 


Das Mesoderm. 


Das Kopfmesoderm. — Im Kontrollkeim flankiert das 
Mesoderm als lockeres Gewebe den vordersten Hirnbereich (Abb. 18, 
Me). Etwas weiter hinten, im prächordalen Hirnbereich, findet sich 
dasselbe lockere Mesoderm zentral gelegen. Es kann hier vom mas- 
sigeren ventral gelegenen Entoderm leicht unterschieden werden. 
Das hier seitlich geordnete Mesoderm bildet ein kompaktes Gewebe, 
wohl die präsumptiven Mandibularplatten. In der eigentlichen 
Kopfdarmgegend, die auch die vorderste Chordaregion einschliesst, 
haben sich Ursegmente gebildet. Die anschlhiessenden Seitenplatten 
vereinigen sich auf der Ventralseite und bilden die auf Seite 276 
beschriebene Herzanlage. | 

Im Merogon ist der prächordale Kopfbereich von einem 
umfangreichen teils mesodermalen, teils entodermalen Geweke aus- 
gefüllt. Seine Zellen bilden ein dichtes Parenchym und nicht das 
normale lockere Gewebe wie es der Kontrollkeim in diesem Bereich 
besitzt. Eine Abgrenzung des mesodermalen und entodermalen 
Anteils ist in dieser Zone nicht môglich. Dies gilt auch für die 
Kiemenregion. Hier wird die Wand des Kopfdarmes von einer sehr 
dicken, bis an die Epidermis reichenden Gewebsmasse gebildet, in 
der wahrscheinlich sowohl das Mesoderm der Kiemenanlagen wie 
dasjenige der Herzanlage enthalten ist. 
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Die Myotome. 


Der Normalkeim besitzt rundliche Myotome. Die im 
hinteren Rumpf gelegenen Muskelsegmente haben noch radiär an- 
geordnete längliche Zellen, die ein rundliches Lumen umschliessen. 
In den weiter vorn liegenden Myotomen sind die Lumina nur noch 
schmale Spalten, und die Grosszahl der Zellen haben sich in die 
Richtung der Kürperlängsachse gedreht. 

Beim Merogon ist die Formbildung der Myotome ausser- 
ordentlhich schlecht. Diese sind dicht gedrängt und ihre Myosepten 
nur teilweise erkennbar. Deshalb ist auch die Zahl der Myotome 
nicht zu bestimmen. Auch die histologische Differenzierung ist mehr 
oder weniger gehemmt. Die Drehung der Myoblasten in die Kürper- 
längsachse hat sich auch in den vordersten merogonischen Myo- 
tomen nur mangelhaft vollzogen. Die einzelnen Zellen haben noch 
nicht die Länge des ganzen Segmentes erreicht und sind noch 
ineinander verkeilt. Sie sind jedoch wie in der Kontrolle länglich 
spindelfürmig und zahlreiche haben, wie dies auch das normale 
Verhalten ist, zwei bis mehr Kerne. Der Dotterabbau hat kaum 
erst begonnen. Die einzelnen Myoblasten sind stark gefüllt mit 
Dotterkôrnern, zwischen denen nur geringe Zwischenräume frel 
bleiben. Im Normalkeim sind diese Zwischenräume schon grüsser. 
Das Muskelgewebe des Merogons ist schwach pyknotisch. Auf 100 
gesunde entfallen ca. 2 kranke Kerne. 

In weiter hinten gelegenen Segmenten sind die Myoblasten un- 
regelmässig radiär angeordnet. 


Die Herzanlage. 


Nach COoPENHAVER (1939) treten die ersten Differenzierungen 
der Herzanlage bei Axolotl im Harrison-Stadium 25 auf. Aus dem 
innern Blatt des untersten Teiles der Seitenfalte entwickelt sich die 
endocardiale Anlage. Im Stadium 27 kommt die Abgrenzung des 
zuerst paarigen Pericardialraumes zwischen den zwei Mesoderm- 
blättern der beiden Seitenfalten hinzu. Dieser Zustand ist im 
Kontrollkeim erreicht. Der Merogon zeigt noch keine Herzanlage, 


Das Entoderm. 


Der hohle Kopfdarm des Merogons beginnt auf der Hühe des 
vorderen Chordaendes. Das Lumen in der mandibularen Region 1st 
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nicht vorhanden. Der übrige Bereich besitzt zwar ein deutliches, 
jedoch unregelmässiges und gegenüber dem normalen Keim sebr 
viel geringeres Lumen. Dieses erstreckt sich beim Kontrollkeim 
wesentlich über das vordere Chordaende hinaus und ist in allen 
Bereichen viel geräumiger. Dem merogonischen Kopfdarm fehlt 
auch speziell in der Kiemenregion die typische rechteckige Form. 
Seine Wand ist sehr dick geblieben. Sie reicht bis an die Epidermis 
und enthält vermutlich, wie schon auf Seite 275 bei der Beschrei- 
bung des Mesoderms erwähnt wurde, auch mesodermale Gewebe, 
die jedoch, wenig differenziert, nicht vom Entoderm zu unter- 
scheiden sind. 


DriTres BEispiEL: Keim (S) x W 7 (Exp. BALTzER 1940). 


Entwicklung bis Harrison-Stadium 35 (Embryo mit Kiemen- 
hückern). 
a) Lebendbeobachtung. 


7.XII, 15 Uhr künstliche Befruchtung. E1i aus dem Uterus eines 
schwarzen Weibchens entnommen und mit Sperma eines weissen Männ- 
chens befruchtet. Ein Spermaeinschlag, ziemlich nahe dem Eifleck. 
15.32 operiert. Viel Plasma abgesogen. 22.00 
normale erste Furche. 23.00 erste Furche stark 
geknickt. 0.15 regelmässiges 4-Zellenstadium. 
12.30 animal und vegetativ gut gefurcht. 9.XII, 
11.30 Invaginations-stelle bildet lange schmale 
Einkerbung ähnlich Harrison 10. 19.00 beinahe 
Harrison 11 (bogenfürmiger Urmund). 10.XII, 
18.00 Harrison 15, breite Neuralplatte mit 
Wülsten, aber Dotterpfropf noch an der Ober- 
fläche. 11.XI1, 8.30 immer noch oberflächlicher 
Dotterpfropf. Medullarrinne im Begriff sich zu 
schliessen. 18.00 rotiert in der Dotterhaut. Kopf 
schlecht entwickelt, entspricht etwa Harrison 
21. Dotterpfropf noch sichtbar. 12.XII, 9.00 


ABB. 20. 
Kopf sehr klein geblieben, Augenblasen schwach < nn 
; à : Merogon (S) x W 7. 
sichtbar. In Neuralnaht traten einzelne Zellen Verger. 12 X. 


aus. Dorsal von Dotterpfropf hat sich jetzt 

Schwanzknospe entwickelt. 21.00 etwa Harrison 

26—27. Deutliche aufgewülbte einheitliche Kiemenbuckel. Vornieren- 
buckel sichtbar. Dotterpfropf ist jetzt wahrscheinlich überwachsen. 
13.XI1, 10.30 etwa Harrison 31. Kiemenbuckel zeigen schwache Längs- 
Streifung. Schwanzknospe mit Rückensaum. 21.45 Kiemenbuckel 
schwach dreiwulstig, ähnlich Harrison 34. Nackenblase. Gestreckte 
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Schwanzknospe etwa wie Harrison 33 mit ziemlich hohem Rückensaum. 
14.XI1, 8.30 Harrison 35, Kiemenstummel etwas spitz. Nackenblase 
vergrôüssert. Schwanz mit dorsalem und ventralem Flossensaum. 17.30 
Harrison 35—36, deutliche Kiemenstummel. Kein Herzpuls zu sehen. 
15.XI1, 9.00 immer noch wie Harrison 35—36. Kein Herzpuls. Es lôsen 


ABB: 21. 


Normalkeim SX W 8, Rekonstruktion des Koples. Neuralrohr, Darm, Chorda 
und Leber sind in medianem Sagitalschnitt dargestellt. Die übrigen Organe 
sind in ihren Umrissen auf diese Medianebene projiziert. Die Pfeile geben 
die Lage der abgebildeten Schnitte wieder. A — Atrium, Au — linkes 
Auge, Ba — Bulbus arteriosus, Ch — Chorda, Dawd — Darmwand, 
Ent — Entoderm, Hb — Hôrblase, K 1—3 — Kiemenstummel, Kdl = 
Kopfdarmlumen, L — Linse, Le — Leber, Me — Mesoderm, MH — Mittel- 


hirn. Pc — Pericard, R — Riechgrube, Sv = Sinus venosus, V — Ventri 
kel, VH = Vorderhirn, Vn — Vorniere, ZH = Zwischenhirn. Vergr. 62 X4 


sich allmählich ziemlich viele Zellen von der Epidermis los. Keine 
Kôrperkontraktionen (Abb. 20), 22.00 fixiert in Zen kKET. De 
Keim wurde 8 Tage und 7 Stunden alt. Zuchttemperatur 18° C. 
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Für den Vergleich der inneren Entwicklung wurde ein diploider Keim 
der gleichen Serie benutzt: SX W 8 Stadium Harrison 35, im Alter von 
knapp 7 Tagen fixiert. Dieser Keim ist also um mehr als ein Tag jünger, 
äusserlich aber ungefähr gleich weit wie der operierte Keim entwickelt,. 
In der innern Organisation ist er etwas weiter, jedoch nicht so, dass 
seine Kerngrüssen nicht als Vergleichsbasis genommen werden kôünnten. 


b) Übersicht über den Bau des Keimes. 


Eine nach Photographie ausgeführte Umrisszeichnung (Abb. 20) 
zeigt die äusserlich erreichte, kümmerliche Entwicklungsstufe des 


Merogons. Er wurde 
im Kopf und vorderen 
Rumpfbereich  quer, 
in der hinteren Kôür- 
perhälfte sagital ge- 
schnitten. An Hand 
der Schnittserien und 
mit Hilfe von Photo- 
graphien der Ganz- 
keime wurden die 
Kôüplfe des Merogons 
und des  Kontroll- 
keimes in Seitenan- 
sicht rekonstruiert 
(Abb. 22 und 21). 
Die ganze Kôrper- 
länge des Merogons be- 
trägt etwa zwei Drittel 
der Länge des Kon- 
trollkeimes. Der Kopt 
ist wie im vorangehend 
beschriebenen  Mero- 
gon kurz. Es fehlt auch 
bei diesem Beispiel 
der vorderste Hirnab- 
schnitt mit den Riech- 


Abb. 26 24 27 29 31 


ABB. 22. 


Merogon (S)xX W 7, Rekonstruktion des Kopfes. 
Darstellung wie Abhb. 21. Gleiche Vergrôüs- 
Seruns 402 X}. Hr= Hirnlumen, Hs — 
Herzschlauch, übrige Bezeichnungen wie 
Abb. 21. 


gruben vollständig. Der Zwischenhirnbereich, der durch die Lage 
der an sich viel zu kleinen Augenblasen bezeichnet ist, und ebenso 
der Mittelhirnabschnitt sind kürzer als normal. Der Nachhirnab- 
schnitt hat wohl normale Länge, ist aber nach ventral gestaucht. 
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Mit der Stauchung ist auch die Kopfchorda abgebogen. In bezug 
auf die Länge ist sie normal. 

Vornieren und Vorderbeinknospen fehlen. Von den Kiemen sind 
die basalen Umrisse einer Seite angegeben. Die Epidermis ist, wie 
auch das Aussenbild (Abb. 20) erkennen lässt, hôückerig. In der 
Rekonstruktion ist sie vereinfacht glatt gezeichnet. Die einzelnen 
Organe werden im Abschnitt d genauer beschrieben. 

Kontrollkeim und Merogon haben in den best entwickelten 
Organen die gleiche Entwicklungsstufe erreicht. Dies wird durch 
die gleich weit entwickelten Hürblasen und nahezu gleichen Chorden 
bewiesen. 

c) Merogontenachwets. 

Chromosomenzahlen : 12 AÂquatorialplatten, 1 x 13, 5 X 14, 
2 X 15, 2 X 16, 2 X 17 Chromosomen. Nach diesen Zählungen 
ist der Keim als haploid zu betrachten. 


TABELLE 7. — Kerngrüssen des Merogons und des diploiden 
Kontrollkeimes. 
Kerngrôsse | 
| Zahl] 
| Organ Keim der 
Kerne d | d2 d3 
| ; : ie à | 
ITirn Haploider Keim 30 6,71 45,0 302 
| Diploide Kontrolle 30 9,34 87,2 814 
Chorda Haploider Keim 9 7,66 58,7 449 
Diploide Kontrolle 9 10,81 RInES 1226 
Hôrblase Haploider Keim 13 7,54 56,9 428 
Diploide Kontrolle 19 10,84 LS 1276 
Epidermis TTaploider Keim 15 6,94 48,1 334 
Diploide Kontrolle 15 8,81 JAS6 683 


In Tabelle 7 sind die Kerngrüssen verschiedener Organe zusam- 
mengestellt. Für Hirn, Chorda und Hôrblase sind die Kern- 
oberflächen, in der Epidermis dagegen die Kernins 
halte ungefähr halb so gross wie beim Kontrollkeim. 


d) Beschreibung der einzelnen Organe (vgl. auch Tab. 8). 


Die Lage der in den folgenden Organbeschreibungen erwähnten 
Schnitte ist in den Rekonstruktionen Abb. 21 und 22 angegeben. 
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Für die bildliche Wiedergabe war der Keim wegen schlechter 


Färbung ungünstig. 


Die Epidermis. 


Die Epidermis des Kontrollkeimes bildet ein glattes, 
gleichmässiges Epithel, im dorsalen Bereich etwas dicker, oft deut- 
hch zweischichtig, im Bauchbereich dünner und nur einschichtig. 


In den zweischichtigen Be- 
reichen ist die äussere Zellen- 
lage oft etwas flacher mit 
weniger Kernen, die innere 
hôüher und zellenreicher. Ab- 
bildung 23 gibt ein Epider- 
misstück für einen seitlichen 
Bereich des Koptes (Nach- 
hirnregion) wieder. 

Das Epidermisepithel des 
Merogons ist dicker und 
wulstig. Es besteht, wie die 
Verteilung der Kerne zeigt, 
aus zwei bis drei Lagen viel 


ABP. 23. 


Normalkeim SX W 8. Zweischichtige Epi- 
dermis aus einem seitlichen Bereich des 
Kopfes. Vergr. 190 X. 


gedrängteren Zellen. Die beiden Schichten sind weniger deutlich, 


ABB... .2%. 


Merogon (S)XW 7. Epidermis aus ent- 
sprechender Lage von Abb. 23, mit den 
charakteristisch gedrängten Zell- und 
Kernlagen. pyk — pyknotische Kerne. 


Vergr. 190 X. 


gesondert. Abbildung 24 gibt 
diesen Zustand für den ent- 
sprechenden Kopfbereich im 
Merogon wieder. Ausser den 
gesunden Kernen sind in der 
Abbildung auch Pyknose- 
brocken zu sehen (pyk). 
Auch im Rumpf ist die me- 
rogonische Epidermis dicker 
und weniger deutlich ge- 
schichtet. 

Die Dotterschollen sind 
in der Kontroll-Epidermis 
schon ziemlich stark abge- 
baut, in der merogonischen 


dagegen noch weitgehend erhalten; in der Abbildung ist dies aller- 
dings nicht sichtbar. Zellenreichtum und histologischer Ausbildungs- 
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grad stimmen also nicht überein. Die Differenzierung erscheint im 
Merogon gehemmt, die Zellvermehrung dagegen ist annähernd 
normal geblieben. Letzteres wird durch Auszählen von Mitosen 
bestätigt. Auf 100 Kerne der diploiden Epidermis kommen etwa 
0,4, auf 100 Kerne der merogonischen Epidermis etwa 0,3 Kern- 


teilungen. 


Die Massenentwicklung der merogonischen Epidermis lässt sich 
aus der beschriebenen Zellvermehrung, der kein entsprechendes 


ABB. 75: 


Normalkeim SX W 8. Schnitt durch Vor- 
derhirn (VH) und Riechgrube (R}), Zwi- 
schenhirn (ZH) mit Anschnitt der Augen- 
blase (Au) und Mittelhirn (MH). Verer. 
92 X: 


Das Neuralrohr. 


Grüssenwachstum des 
Keimes gegenübersteht, 
erklären. Bei normaler 
Entwicklung nimmt der 
Keim an Grôüsse erheblich 
zu. Der Merogon erreichte 
im vorhegenden Fall nur 
etwa zwei Drittel der 
Grôüsse des Kontrollkei- 
mes, wobei noch zu be- 
rücksichtigen ist, dass 
letzterer 1 1/, Tag früher 
als der Merogon fixiert 
wurde. Daraus  ergibt 
sich, dass die Epidermis 
im merogonischen Keim, 
wenn sich seine Zellen 
normal weiter vermehrt 
haben, im  Verhältnis 
zum Kôrper ,zu gross” 
werden muss. Es voll- 
zieht sich an ihr ein ähn- 
licher Vorgang wie bel 
der Entwicklung des 
merogonischen  Neural- 
gewebes. 


| 


Der Hirnbereich. — Wie schon bei der Besprechung der Rekon- ! 
struktion des Merogons festgestellt wurde, sind besonders die vor- 
deren Hirnabschnitte schlecht entwickelt. Zu ihrer Grüssenreduk- 
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tion kommt eine sehr abweichende Histogenese. In Abbildungen 
25 und 26 sind zwei entsprechend liegende Schnitte dargestellt, die 
durch die vordersten Hirnabschnitte gehen. Im Kontrollkeim 
(Abb. 25) enthält dieser Abschnitt die aufeinanderfolgenden Be- 
reiche des Vorderhirns (VH) mit den Riechgruben (R), des Zwi- 


schenhirns (ZH, die Augenblase, 
Au, ist auf der einen Seite ange- 
schnitten) und der vorderen Mit- 
telhirnhälfte (MH). Für die genaue 
Lage siehe die Rekonstruktion 
Abb. 21. Die Gesamtiorm des 
Schnittes ist hochoval; die Wan- 
dungen des Neuralrohrs sind ca. 
6 Zellschichten dick:; seine Zellen 
sind radiär angeordnet, das Lumen 
einheitlich spaltfürmig. Der ent- 
sprechende Schnitt im Merogon 
(Abb. 26) ist infolge des Feh- 
lens des Vorderhirns wesentlich 
kleiner und rundlich. Auf der 
rechten Seite ist die schlechte 
Augenanlage (Au) zu sehen. Eine 
normal geschichtète Hirnwand 
fehlt. Die  Ganglienzellmasse 
(Gzm) ist aber trotzdem sehr 
umiangreich und hat sich in 
zahlreichen gewundenen Falten 
in das Lumen hinein entwickelt. 
In den Falten liegen kleine Hohl- 
räume. Wir finden also Form- 
bildung und innere Architektur 
weitgehend gehemmt. Gegenüber 
 diesen Hemmungen ist die Zel1- 
vermehrung an sich kaum 


Merogon (S)x W 7. 


[4 


ABE:,!26; 


Ein Abb. 25 
entsprechender Schnitt durch die 
vordere Kopfregion. Die einzelnen 
Hirnabschnitte kônnen nicht ab- 
gegrenzt werden. Die Ganglien- 
zellmasse (Gzm) ist bedeutend und 
hat sich in zahlreichen Falten in 
das Hirnlumen hinein entwickelt. 
Au — die schlecht gebildete 
rechte Augenblase (diejenige 
links liegt in der Schnittserie 
etwas weiter hinten). d — dorsal, 
v = ventral. Vergr. 104 X. 


 geringer gewesen als im Normalkeim. Dies lässt sich aus der sehr 
 grossen Zahl der Kerne in der gefalteten Kernmasse schliessen. 
| Erst im Endstadium muss die Zellvermehrung abgenommen haben. 
Der Prozentsatz der Mitosen beträgt im merogonischen Hirn nur 
mehr 0,3, beim Kontrollkeim dagegen 1,3%. Auch die Kernpyknose 
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hat einen ziemlichen Grad erreicht. Auf zehn gesunde kommt 
durchschnittlhich ein pyknotischer Kern. 


Miitlere und hintere Hirnbereiche. — Mittelhirn und vorderster 
Teil des Nachhirns haben ein unregelmässiges, üfters unterbrochenes 
Lumen und eine ausgiebige ungeordnete Zellmasse gebildet, wofür 
der vordere Nachhirnbereich in Abbildung 27 eine Anschauung 
gibt. Im entsprechenden Schnitt des Normalkeimes (Abb. 28) be- 
sitzt das Nachhirn ein in der Mediane erweitertes hochspaltfürmiges 


ABB. 27. ABB. 28. 

Merogon (S) x W 7. Querschnitt durch  Normalkeim S X W 8. Schnitt durch 
die Region der Hürblasen (Hb). Das die Hôrblasenregion (Hb) mit 
Nachhirn (NH) hat eine ungegliederte Nachhirn (NH), Chorda (CH) und 
ausgiebige Zellmasse gebildet. Die Kopfdarm (Kd). Vergr. 46 X. 


Chorda (CH) ist etwas plumper als 
im Normalkeim. (Abb. 28). Kd — 
Kiemendarmlumen. Vergr. 46 X. 


Lumen. Im übrigen zeigt es das charakteristische dünne Dach, die 
stark verdickten Seiten und die schwächer verdickte Basis. 

Der übrige Teil des merogonischen Nachhirns hat, wie der weiter 
hinten gelegene Schnitt der Abbildung 29 zeigt, einen ziemlich 
geräumigen vierten Ventrikel (IV), in dem viel totes, stellenweise 
auch gesundes Zell- und Kernmaterial eingelagert ist, gebildet. Das 
Nachhirndach ist hier ebenfalls sehr dünn, aber unregelmässig. Es 
haben sich in dieser Region zwei kompakte Ganglienstränge ent- 
wickelt. Sie dürften den verdickten Seitenwänden des normalen 
Nachhirns (Abb. 30) entsprechen. 
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Das Wandgewebe des merogonischen Nachhirns hat starke 
Kernpyknose. Sehr viele pyknotische Kerne hat übrigens auch hier 
das craniale Füllgewebe. 

Das Rückenmark. — Dieser Abschnitt ist im Kontroll- 


keim ein hochovales Rohr mit verdickten Seitenwänden, dünner 
Basis und dünnem Dachteil. In den Seitenwänden sind Zellen und 


ABB. 29. ABB. 30. 

Merogon (S) x W 7. Schnitt durch die  Normalkeim SX W 8. Schnitt durch 
Herzregion. Die Herzanlage ist die Herzregion mit Bulbus arte- 
noch einfach schlauchfôrmig, mit riosus (Ba) und Ventrikel (V\. 
dünnem Myocard (My) und Endo- Das Myocard (Myc) ist nur in 
card (Ec). Das Nachhirn (NH) hat der Ventrikelregion deutlich dicker 
zwei verdickte basale seitliche Be- als das Endoeard (Ec)." Ni 
reiche, jedoch nur ein nach dorsal Nachhren °C Chorda KA — 
unvollständig abgrenzendes Dach. Kopfdarm. Vergr. 46 X. 


Sein Lumen enthält ausgestossenes 
Zell- und Kernmaterial. CH — 
Mhorda Kd#— -Kopfdarm,' Pc — 
Péricard.. Vergr. 46 X.. 


| 
| Kerne radiär angeordnet. Auf eine Wiedergabe wurde verzichtet. 
| Der Schnitt ist sehr ähnlich der Abbildung 47 des älteren Keimes 
| (5) x W 10. 

Das Rückenmark des Merogons ist dorso-ventral abge- 
 plattet (Abb. 31, RM), schwerer abgrenzhbar und im Querschnitt 
etwas kleiner als beim Kontrollkeim. Es haben sich auch bei ihm 
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verdickte Seitenwände angelegt, die radiäre Anordnung der Kerne 
aber ist ausgeblieben. Es wurde auch nur ein unregelmässiges, 
ôfters unterbrochenes Lumen gebildet. Das merogonische Neural- 
rohr ist also in Form und Histogenese deutlich unterentwickelt. 
Trotz dieser geringen Formbildung ist auch hier die normale 
Zellenzahl annähernd erreicht: In zwei sich entsprechenden Quer- 
schnitten, wovon der dem Merogon zugehürende in Abbildung 31 
wiedergegeben ist, wurden in diesem 181, im Kontrollkeim 193 
Zellen bzw. Kerne gezählt. Die 
Kernpyknose ist geringer als im 
Hirnmaterial. Das Verhältnis der 
gesunden zu den pyknotischen 
Kernen beträgt ca. 100 zu 6. 

Es ist für das Neuralsystem 
die Frage nach der Ursache der 
anormalen Entwicklung anders 
zu stellen als für Chorda und 
Myotome. Da die Entwicklung 
des Neuralrohrs vom Urdarmdach 
aus induziert wird, kann der un- 
ternormale Charakter des merogo- 
nischen Neuralgewebes von man- 
gelhafter Induktion oder von 

Mangeleigenschaften des Gewebes 
Merogon (S)x W 7. Querschnitt 4 : 3 
durch den vordersten Rücken- selbst herrühren. Eine ungenü- 
markbereich.  Rückenmark gende Induktion lhiegt wahrschein- 
Se ROLE Me lich im Vorderende vor. Hier 
26 X. besteht eine enge Beziehung 
zwischen der Unterentwicklung 
des mandibularen Teils des Kopfdarms und dem Defekt der Vorder- 
hirnregion (vergl. hiezu ADELMANN 1934, 1937, LEHMANN 1958, 
1942). Mangelfaktoren im merogonischen Neuralgewebe selbst sind 
ausserdem als Ursache für die minderwertige histologische Ausbil- 
dung wahrscheinlch. 


ABér 31. 


Die Augenanlagen. 

Im Kontrollkeim ist das Stadium des flachen Augen- 
bechers erreicht (nicht abgebildet). Die Linse ist als Säckchen mit 
innen bereits verdickter Wand von der Epidermis abgeschnürt. Die 
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Retina ist ca. vier- bis fünfschichtig, aber noch ohne Fasern. Die 
Pigmentschicht hat Pigment gebildet. 

Auch im Merogon sind Augenanlagen entstanden. Sie sind 
jedoch nur schlecht vom Zwischenhirn abgegrenzt und auch über 
eine frühembryonale Scheibenform nicht hinausgekommen. Ein 
typisches Becherstadium ist nicht erreicht worden. In Abbildung 26 
ist die rechte Augenanlage voll getroffen. (Die linke, nicht abge- 
bildete Augenanlage liegt, wie aus der Rekonstruktion Abb. 22 
hervorgeht, in der Schnittserie etwas weiter hinten.) Auch histo- 
logisch sind die Augenanlagen zurückgeblieben. Es sind zwar zahl- 
reiche Kernlagen, aber es ist keine klare Schichtung vorhanden. 
Die Kerne sind meist rundlich und nur wenige sind, wie diejenigen 
des Kontrollkeimes, länglich-oval und radiär gerichtet. 

Die merogonischen Linsen sind unentwickelte, von der Epider- 
mis schwer abgrenzbare Zellpolster geblieben. 


Die Hôrblasen. 


Diese Organe, in Abbildung 27 (Hb) wiedergegeben, gehüren im 
Merogon zu den best entwickelten Anlagen. Sie bilden zwei- bis 
mehrschichtige Blasen mit deutlich abgegrenztem Hohlraum und 
lhiegen, wie beim Normalkeim seitlich dem Nachhirn, auf der Hühe 
des Vorderendes der Chorda an. An Grôsse stehen sie, im Gegensatz 
zu den Augen, der: Hôrblase des Kontrollkeimes (Abb. 28) kaum 
nach. Ihr dorsales Ende ist bei beiden Keimen im Begriff, sich von 
der Epidermis abzuschnüren. Die Zellen bezw. die Kerne der 
Blasenwand selbst sind allerdings im Merogon weniger gut parallel 
geordnet als im Kontrollkeim. Pyknoseverhältnis im Merogon: 
ca. 10 (gesund) zu 1,2 (krank). Auch die Hôürblasen des Normal- 
keimes weisen vereinzelt pyknotische Kerne auf. 


Die Chorda. 


Die Chorda ist im Merogon wie im Kontrollkeim ein gut ent- 
wickelter Stab von rundlichem Querschnitt. Sie beginnt in beiden 
Keimen in der vorderen Kiemendarm-Labyrinthregion und reicht 
bis in die Schwanzspitze. Die merogonische Chorda ist etwas 
plumper als die Chorda des Normalkeimes. Abbildungen 27 und 28 
zeigen diesen Unterschied für die Hürblasenregion, Abbildungen 
29 und 30 für die hintere Nachhirnregion sehr deutlich. 

Im Kontrollkeim ist im Kopf- und Rumpfbereich ungefähr die 
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Hälfte der Zellen schon vakuolisiert. In der entsprechenden mero- 
gonischen Chorda haben weniger Zellen diese Differenzierung er- 
reicht, doch ist der 
Unterschied in den 
schwach  vergrosser- 
ten Übersichtsbildern 
nicht zu erkennen. 
Da der Rumpf der 
beiden Keimein Längs- 
schnitte zerlegt wurde, 
geben wir die Differen- 
zierungshühen  dieses 
Organs in Längsbildern 
des Rumpifes wieder: 


ABB. 32. für den Normalkeim in 


Normalkeim S X W 8. Horizontaler Längsschnitt Abbildunge 32. für de 
mit Chorda (CH) und Myotomen (My). es 
Vergr. 104 X. Merogon in Abbildung 


33 und 34. Sie zeigen, 


dass die Vakuoli- 
sierung Im mero- 
gonischen  Rumpf 
etwas weniger weit 
gediehen ist als im 
Kontrollkeim. Die 
Zellen enthalten 
kleinere Vakuolen 
und sind noch dot- 
terschollenreicher. 
Die merogonische 
Schwanzchorda 1st 


gleich weit entwik- ABB. 38. 
keltwieimKontroll- Merogon (S)xXW 7. Sagitaler Längsschnitt durch 
Epidermis (Ep). Rückenmark (RM), Darm (D) 


keim. Die  Zellen und schwach vakuolisierte Chorda (CH). 
sind Zzwar schon Vergr. 104 X. 


flach  scheibenfôr- 
mig, aber noch kompakt. Die Vakuolisierung hat hier noch nicht 
begonnen. 

Die Zellenzahl kann an der Zahl der Kerne leicht abgelesen 
werden. Sie ist, auf die gleiche Längsstrecke gezählt, im diploiden 
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durchschnittlich 2,2-mal kleiner als im haploiden Keim. Diese 
Überzahl an Kernen in der merogonischen Chorda steht, wenigstens 
zum Teil, in Beziehung zur Vakuolisierung, die zu einer Volumen- 
vergrosserung und Zwar vor allem zu einer Verlängerung der Chorda 
führt. Diese Streckung ist, worauf auch schon die Aussenansicht 
der Abbildung 20 hinweist, im Merogon mindestens zum Teil 
unterblieben. 

Mitosen sind in den Chorden beider Keime nur mehr sehr selten 
zu finden. Auch pyknotische Kerne kommen kaum vor. 


Die Myotome. 


Als normalen Vergleichskeim benützen wir auch 
hier den schon bisher gebrauchten Keim S X W 8, und zwar den 
in Horizontalschnitte zerlegten Kürperabschnitt, der den grüssten 
Teil des Rumpfes und die Schwanzregion enthält. Er besitzt 
19 Myotome, von denen 4 in Abbildung 32 dargestellt sind. Die 
Myotome sind im vorderen Rumpf schon weiter als im caudalen 
 Abschnitt entwickelt, hier in ihrer Form noch rundlicher, weiter 
vorn infolge stärkerem Längenwachstum der einzelnen Myoblasten 
walzenformig. Die einzelnen Zellen sind hier alle schon von läng- 
hcher prismatischer Form und haben ihre Längsachse parallel zur 
Kôrperlängsachse eingedreht. Sie keilen in den hinteren Myotomen 
ungefähr in der Mitte der Muskelsegmente gegeneinander aus. Da- 
gegen haben die vorderen Myotome schon ganz durchwachsene 
 Myoblasten. 
| Die meisten Myoblasten sind bereits mehrkernig. Amitotische 
 Kernteilungsbilder sind häufig zu beobachten. Einzelne Mitosen 
finden sich in den äussersten Randzellen (vgl. FRANZz 1916 und 
| Lürar 1938). Nach FRANZ (S. 464) treten bei Keimen mit 19 bis 
22 Segmenten in den Myoblasten die ersten Fibrillen auf. In unse- 
rem Kontrollkeim mit 19 Myotomen sind noch keine Fibrillen 
 gebildet, vielmehr sind die Zellen noch mit zahlreichen Dotter- 
schollen erfüllt. 

Für die Untersuchung der merogonischen Myotome 
 wurden zwei Keime herangezogen. Einmal der hier schon ausführ- 
hicher beschriebene Keim (S)xW 7, dessen Rumpf in Sagital- 

schnitte zerlegt wurde, ausserdem Keim (S)x<X W 9, der, weil hori- 
zZontal geschnitten, für die Untersuchung der Myotome an sich 
 geeigneter ist und mit dem ebenfalls horizontal geschnittenen 
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Kontrollkeim leichter verglichen werden kann. Eine kurze Über- 
sicht über seinen Gesamtbau ist in Tabelle 8 (S. 293) gegeben. 
Im Merogon (S) x W 7 sind die Myotome nur teilweise abgrenz- 
bar und immer schlecht geformt. Die einzelnen Myoblasten haben 
vor allem im ventralen, dicht über dem Darm liegenden Teil die 
Spindelform erreicht und bilden hier gelegentlich kleinere Bündel. 
Hier haben auch die Kerne zuweilen die länglich-prismatische Form 
ausgebildet. Die dorsalen Myotom-Teile dagegen sind stark durch- 
lôchert und bestehen aus noch weniger deutlich spindelfôürmigen 
Zellen als in den ventralen Bereichen. Myofibrillen fehlen noch 
überall, wären aber auch 
nicht zu erwarten, da sie 
auch im  Kontrollkeim 
noch nicht ausgebildet 
sind. Im Merogon (S)X 
W9(Abb.34), sind wahr- 
scheinlich wie 1m Kon- 
trollkeim 18 bis 19 Myo- 
tome ausgebildet. Sie sind 
.  besser als im soeben 
beschriebenen  Merogon 


AB 9% 
PRRETEL CES 5) x W formt, und 
Merogon (S)XW 9. Horizontaler Längs- GE PRE 
schnitt mit schwach vakuolosierter wenigstens  stellenweise 
Chorda (CH) und unordentlichen, stark ziemlich gu egenein- 
verkürzten Myotomen (My). Verer. es - Bee 
46 X. | ander abgegrenzt, jedoch 


nur etwa halb so lang wie 
im Kontrollkeim. Zahlreiche merogonische Mvyoblasten haben eine 
etwas plumpe, gestreckte Zellform mit mehreren Kernen erreicht 
und haben an den Zellenenden nahe den Septen gelegentlich auch 
fibrillenartige Struktur. Die Kerne sind durchweg rundlich geblie- 
ben. Die auffällige Kürze der merogonischen Myotome ist wohl auch 
ein Faktor für die kurze und plumpe äussere Rumpfentwicklung. 


Die Herzanlage. 


Auf Stadium Harrison 33—34 bildet die Herzanlage im Nor- 
malkeim einen eimfachen, in einem geräumigen Pericard längs- 
verlaufenden Schlauch. Er besteht aus einer innersten, dünnwan- 
digen Schicht, dem Endocard und dem diesen umgebenden dickeren 
Myocardmantel (vgl. COPENHAVER 1939, Fig. 1). In den folgenden 
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Stadien Hafrison 35 und 36, denen der Normalkeim von Abbil- 
dung 21 entspricht, legt sich dieser Schlauch innerhalb des Herz- 
beutels in eine S-fôrmige Schlinge mit quergestelltem mittleren 
Teil. Zugleich gliedert er sich: Caudal linksmedian Sinus venosus 
(Sv), dann ein kurzes links gelegenes Atrium (A), dann ein ventral 
und nach rechts ziehender Ventrikelbogen (V). An diesen endlich 
schliesst sich cranial-dorsal der Bulbus (Ba) mit den abgehenden 
Kiemengefässen an. Das Myocard (Myc), Abb. 50, ist auch in 
diesem Stadium noch relativ dünn, meist nicht viel dicker als das 
Endocard. In allen Abschnitten, vor allem in den hinteren, sind 
Blutkôrperchen zu finden. Am lebenden Keime waren Herzschläge 
zu beobachten. 

Der Merogon (Abb. 29) hat nur eine Herzanlage entspre- 
chend Harrison 34 erreicht. Sie ist noch ein einfacher, geschlossener, 
dünnwandiger, vom Pericard dorsal noch nicht abgegliederter 
Schlauch. Dieser ist nur klein und beträgt ca. 1/6 desjenigen des 
Kontrollkeimes. Myocard und Endocard sind ungefähr gleich dick. 
Blutkôrperchen sind in der Herzanlage selbst nicht vorhanden, 
wohl aber in grosser Menge im Bereich der Dottervene. Am lebenden 
Tier konnte man keinen Herzschlag beobachten. 


Der Darm. 


Der Darm besitzt im Kontrollkeim einen geräumigen 
Kopfabschnitt. Er wird vorn durch eine kompakte Entodermplatte 
begrenzt. In der Kiemenregion bildet er eine charakteristische quer-- 
gestellte breite Hôühle, an deren Seitenteile die plumpen Kiemen- 
hôcker anschliessen (Abb. 30). Die ventrale Entodermwand des 
Darm-Kopfabschnittes tritt von hinten nahe an den Sinus venosus 
heran. Das weite Lumen des Kopfdarmes verlängert sich im Rumpf 
zu einem engen dicht unter der Chorda gelegenen Kanal. 

Der merogonische Kopfdarm ist, wie die Rekonstruk- 
tion Abb. 22 zeigt, ähnlich entwickelt, aber die kompakte Ento- 
dermplatte am Vorderende ist stärker, und der vordere Teil der 
Kopfdarmhôühle ist verkürzt. Es ist also die Region des Kieferbogens 
stark reduziert, die besonders bei der Induktion der Vorderbeine 
eine Rolle spielt. Dagegen ist die Kiemendarmhühle (Abhb. 27) 
äbnlich ausgebildet wie im Kontrollkeim. An sie schliessen, jedoch 
im Mesoderm und Entoderm schlechter differenziert, die Kiemen- 
hôücker an. 
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Ein als Leber deutbarer Abschnitt ist im Merogon nicht fest- 
stellbar. Eine solche Feststellung ist im übrigen dadurch erschwert, 
dass das Herz auf frühem Stadium stehen blieb. 


Die Nierenanlagen. 


Die Vornieren sind im Kontrollkeim als Schlauchknäuel gut 
entwickelt. Ihre Lage ist aus der Rekonstruktion Abb. 21 zu er- 
sehen. Im Merogon sind Nieren nicht sicher nachweisbar. 


VIiERTES BEispieL: Keim (S) x W 9. 


Entwicklung bis Harrison-Stadium 35 (Embryo mit Kiemen- 
hôückern). 

Dieser Keim soll nicht wie der vorangehende, gleichweit ent- 
wickelte Merogon genau beschrieben werden. Er zeigt jedoch ein 
so auffallend ähnliches Entwicklungsbild, dass er als Bestätigung 
dafür dienen kann, dass Beispiel 
3 nicht einen zufälligen, sondern 
einen für Merogone cha- 
rakteristisChen ES 
wicklungstypus ds 
stellt. In diesem Sinne dürite 
der in Tabelle 8 zusammenge- 

ren stellte Vergleich genügen. 
Merogon (S)xW 9. Vergr. 12 X. Abbildung 35 ist eine über: 
zeichnete Photographie dieses Kei- 
mes. Seine Haploidität ist durch 11 Chromosomenzählungen (1 X 12, 
2X13, 7X14 und 1X16 Elemente) und durch Kerngrüssenmes: 
sungen nachgewiesen (Chorda d — 7,29, Epidermis d = 7,08; ver- 
gleiche die ähnlichen Werte für Beispiel 3 in Tabelle 7). 


Fünrres BEispieL: Keim (S) x W 10 (Exp. BaLTzer 1941). 


Entwicklung bis zum Harrisonstadium 37—38 (alter Embryo 
mit schwach verzweigten Kiemen und erstem Pigment). Dieser 
Keim ist der bisher am weitesten entwickelte Axolotimerogon. 
Über die Pigmentierung hat Bazrzer (1941) kurz berichtet. 


a) Lebendbeobachtung. 


12.1V, 15.50 Uhr Eiablage. Ein Einschlag sichtbar. 18.35: operiert, | 
also späte Entkernung entsprechend der auf S. 240 erwähnten Technik. 
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Merogon: 4. Beispiel 


(SL XAW:9 
Ca. 3/4 
kurz, spitz ohne 
Riechgruben. VH., 


ZWEH und MH ver- 
kürzt. 


Augenblasen — 


schlecht abgrenzbare 
unregelmässige Buk- 
keln. Linsen fraglich 
(Epidermisverdik- 
kungen). 


À 


Kopfdarm : 


Den Normalkeim Merogon : 3. Beispiel 
E S X W8 (SAW Er 

Kôrperlänge : l Carmes 

Kopf: massig, rundlich mit | kurz, spitz ohne 
Riechgruben. Riechgruben. VH 

fast fehlend, ZWH 
und MH verkürzt. 

Augen: flache Augenbe- Vom ZH kaum ab- 
cher, kurze dünne | gegrenzte, unvertief- 
N. opt., noch ein- | te Augenbecher. Lin- 

| fache, aber abge- | sen — verdickte Epi- 
| schnürte Linsensäck- | dermispolster. 
| chen. 

Schwanz: gestreckt, lanzett- kurz, dorsalwärts ge- 
fürmig. bogen und blasig. 

Hôürblasen : hohle, von der Epi- | wie im Normalkeim 
dermis in Abschnü- | hohie, in Abschnü- 
rung begriffene Bla- | rung begriffene Bla- 
sen. sen von normaler 

Grôsse und fast nor- 
maler Histologie. 

Fer : S-fôrmig gebogener | dorsal noch nicht ab- 
Schlauch mit Sin. | gegliederter und un- 
ven., Atrium, Ven- | gebogener kurzer 
tr., Bu.a. und Kie- | Schlauch mit dün- 

£ mengef. Myocard | nem Mvo- und En- 
noch dünn wie En- | docard. Auch dünnes 
docard. Dünnes Pe- | Pericard. (Ca. 1/6 
ricard. Normalgrôüsse. 

| Vornieren : gut entwickelte nicht nachweisbar. 
Schlauchknäuel. 

Epidermis : glatt, dünn, meist | dicker, wulstig, 2—3 
deutlich 2 Zell- | Zellschichten. Zellen 
schichten. gedrängt, oft ohne 

deutliche Schichtung. 

Rückenmark : hochovales Rohr mit | flachoval, Wände un- 
verdickten  Seiten- | regelmäss. verdickt, 
wänden und im | unregelmässiges ôf- 
Querschnitt rundili- | ters unterbrochenes 
chem Lumen. Lumen. 

Chorda : rundlicher, im Mit- | etwas schwächer va- 
telstück schon halb | kuolisiert, sonst nor- 
vakuolisierter Stab. | mal. 

Myotome: caudalwärts noch | nicht abgrenzbar, im 
rundlich, weiter vorn | dorsalen Teil stark 
walzenfôürmig mit | durchlôchert. Spin- 


kurz, dorsalwärts ge- 
bogen, stark blasig. 


ebenso, jedoch noch 
in deutlicher Verbin- | 


dung mit der Epider- 
mis. 


ebenso, jedoch Myo- | 


und Endocard etwas 


weitlumiger, aber 
auch  beide noch 
dunn Ca d/Aeder 


Normalgrüsse. 


nicht nachweisbar. 


schon durchwachse- 
nen Myoblasten oh- 
ne Fitri!len. 


delférmige Myobla- 
sten bes. im ventra- 
len Teil, aber noch 
ohne Fibrillen. 


grosses nach oral 
über das Chordavor- 
derende hinaus sich 
erstreckendes Lu- 
men. Vorn begrenzt 
durch kompakte En- 
todermmasse. 


Lumen ebenfalls ge- 
räumig, das Chorda- 
vorderende nur we- 
nig überragend. 

Kompakte Ento- 
dermmasse grôsser. 


wie 3. Beispiel. 


unregelmäss. Strang, 
kein oder nur ein 
schlechtes;tz. T:"mit 
totem Material aus- 
gefülites Lumen. 


im Querschnitt eher 


etwas grôsserer gut 
abgegrenzter Stab. 
Vakuolisation hat be- 
gonnen. 

schlecht 


kurz, ge- 


loOrmtmurez an; 


grenzhar. Myoblasten 
oft plumper 7.T. aber 
gestreckt und gele- 
gentlich auch fibril- 
lenartige Struktur. 


Lumen kleiner, das 
Chordavorderende 
kaum überragend, 
sehr starke vorgela- 
gerte kompakte En- 
todermmasse. 


| 
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13.1V, 1.05 normale 2-Zellen. 2.10 normale 4-Zellen. Erste Furche auch 
vegetativ ganz durchgeschnürt. 3.10 eine Hälfte animal 4 Zellen, die 
andere 2 Zellen. 14.1V, 18.00 sichelfôrmiger Urmund. 15.1V, 10.30 klei- 
ner Dotterpiropif. Nicht operierte Kontrollkeime haben schon eine 
Rückenrinne. 16.1V, 11.30 Harrison 20. 18.IV, 12.00 etwa Harrison 30. 
Kopf unterentwickelt. Kiemenbuckel nicht regelmässig. Augenbuckel 
nicht zu sehen. 21.IV, 18.30 etwa 
Harrison 35. 23.1V schwacher Herz- 
puls. 25.I1V, das Tier hat in bezug 
auf Kiemenentwicklung das Stadium 
Harrison 37—38 erreicht. Es ist 
unfôrmlich kurz. Spitzer Kopf, mit 
einem Zyklopischen Auge: dieses 
legt ventral und hat Pigment. Die 
Kiemen sind hohl, schwach ver- 
ABB. 36. zweigt, etwas blasig. Sie haben 
Merogon (S)x W 10. Verer. 9,5 x. Kkeinen Blutstrom. Schwanz mit 
Die Punktierung stellt nicht das hohem dorsalem und ventralem 
Pigment,sondern die Modellierung  Flossensaum. Fixiert Zenker. 
der Oberfläche dar. (Abb. 36, nach Photo.) 

Für den Vergleich dienten 
zwei Keime: SX W 11 und SX W 12. Der erstere wurde auf Stadium 
Harrison 37 fixiert (Kiemen noch unverzweigt und durchblutet). 
S X W 12 ist ein älterer Keim vom Harrison Stadium 38—39 (verzweigte 
durchblutete Kiemen). Dieser Keim wurde nur ergänzend zu histolo- 
cischen Vergleichen benutzt. Seine Kerne sind, wie für Hirn und Epi- 
dermis nachgeprüft wurde, in ihrer Grüsse kaum von denjenigen des 
S X W 11 verschieden. 


b) Übersicht über den Bau des Keimes. 


Bei allen drei Keimen wurden Kopf und vorderster Rumpi- 
bereich in Querschnitte, der übrige Teil des Kôürpers in horizontale 


Querschnitte 


AIT 
ROTPET TS 


= 
je TERRES rer 
LOT TRE 
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ABB, 37. 

Rekonstruktion des Kontrollkeimes S X W 11. Darstellungsart wie Abb. 21. Der 
Keim wurde im vorderen Teil in Querschnitte, im hinteren Teil in Längs- 
schnitte zerlegt. Die Richtung der Schnittführung ist durch Pfeile ange- 
geben. Diese geben zugleich die Lage der abgebildeten Schnitte wieder. 
CH = Chorda, Fs — Flossensaum, RM — Rückenmark. Vergr. 13 X. 
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ABB. 38. 


Rekonstruktion des Merogons (S) X W 10. Gleiche Darstellung und Vergrüsse- 
rung (13 X) wie Abb. 37. CH 1 — anormale Chorda der Kopf-Rumpf- 
region, CH 2 — normale Chorda der Rumpf-Schwanzregion. 
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ABB. 39. 


Normalkeim. Rekonstruktion des Kopjes. Darstellungsart wie Abb. 21. A — 
Atrium, Au — Augenbecher, Ba — Bulbus arteriosus, CH — Chorda, 
Ent — Entoderm, Fs — Flossensaum, Hb — Hôrblase, K 1—3 — Kie- 
menstummel, Kdl — Kopfdarmlumen, L — Linse, Le — Leber, Me — 
Mesoderm, MH — Mittelhirn, NH — Nachhirn, Pc — Pericard, R — 
Riechgrube, RM — Rückenmark, Sv — Sinus venosus, V — Ventrikel, 
Vb = Vorderbeinknospe, Vr — Vorniere, ZH — Zwischenhirn. Verger. 
SX. 
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Längsschnitte zerlegt. Nach diesen Schnittserien und nach der 
Photographie des haploiden Keimes von Abbildung 36 vor der Zer- 
legung in Schnitte, wurden die Rekonstruktionen Abb. 38 und 40 
hergestellt. Abbildung 38 gibt die Gesamtübersicht, Abbildung 40 
den Vorderkürper des Merogons wieder. Zum Vergleich wurde auch 


42a,42b  Abb. dé 46a,46b 48a,48b 
Schniti 74 96 151 1804 
# 
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sk 


2 re 


TETE TES 


ABB. 401. 


Merogon. Rekonstruktion des Kopjes. Darstellung und Vergrüsserung (39 X} 
wie bei Abb. 39. Neuralrohr, Chorda, Leber, Darm, Mesoderm und die 
anormal gelegene Muskelmasse (Mv) sind in medianem Sagitalschnitt dar- 
gestellt. Die übrigen Organe sind in ihren Umrissen auf diese Medianebene 
projiziert. E ? -: vermutlich die Epiphyse, Nf — Nervenfasern, IT = 
Ventrikel des ZH, IV — Ventrikel des NH. Übrige Abkürzungen wie Im 
Abb."39: 


der jüngere Normalkeim (S X W 11) rekonstruiert: Abb. 37 — Ge- 
samtübersicht, Abb. 39 — Vorderkürper. 

Die Gesamtform des Merogons (Abb. 38) ist 
plump. Er hat einen dicken Bauchteil, einen stark nach dorsal 
gekrümmten Hinterrumpf und Schwanz mit breitem dorsalem und 
ventralem Flossensaum (FS). Wie ein Vergleich mit der Kontroll- 
larve (Abb. 37) sofort ergibt, sind vorderer Kopfabschnitt, Rumpl 
und Schwanz stark verkürzt. Die Verkrüppelung des Rumpies 
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und Schwanzes steht vermutlich im Zusammenhang mit der unvoll- 
ständigen Entwicklung der Chorda und der Myotome. Die Chorda 
ist nur im Schwanzabschnitt von normaler Grüsse und Vakuoli- 
sation (CH 2). Im Rumpf bildet sie teilweise eimen nicht vakuoli- 
sierten, dünnen Strang (CH 1), streckenweise fehlt sie überhaupt. 
In allen übrigen Merogonen ist gerade die Chorda eines der nor- 
malsten Organe. 

Der Kopf hat wie bei allen übrigen Merogonen eine zuge- 
spitzte Form. Wie aus der Rekonstruktion des Vorderabschnittes 
(Abb. 40) hervorgeht, fehlt das Vorderhirn (VH) fast ganz. Zwi- 
schenhirn (ZH) und Mittelhirn (MH) sind in ihren Volumina 
unternormal. Die vordere Hirnregion zeigt also Defekte, die bei 
zyklopischen Keimen typisch sind (vgl. ADELMANN 1936, LEH- 
MANN 1938 und 1942). Das Nachhirn (NH) ist wenigstens in den 
Umrissen nahezu normal. Die gestrichelten Linien geben die 
Grenzen der Hirnabschnitte an. Dabei ist allerdings die Grenze 
zwischen Zwischenhirn und Mittelhirn nicht vôllig sicher anzu- 
seben. Die Riechgruben fehlen vollständig. Die Hirnventrikel sind, 
wenn überhaupt gebildet, sehr unregelmässig ([II — Ventrikel des 
ZH, IV — Ventrikel des NH). Nervenfasern (Nf) wurden wie im 
Kontrollkeim gebildet. Ihre parasagitale Ausdehnung ist in der 
Rekonstruktion als längsgestrichelte Zone auf die Sagitalebene 
proJiziert. 

Es hat sich, wie schon oben bemerkt, nur ein querovales 
Auge entwickelt. Dieses liegt weit vorn, median und ventral, und 
ist, wie eine Betrachtung von der Oralseite zeigt, grüsser als ein 
Auge des Kontrollkeimes. In der Rekonstruktion ist es entsprechend 
seiner medianen Lage in Seitenansicht gezeichnet und nicht wie 
beim Normalkeim in Flächenansicht. Es liegt dicht unter der 
Epidermis, ohne diese vorzuwülben, und war deshalb am lebenden 
Keime nur undeutlich zu sehen. 

Die Hôrblasen (Hb) sind von der Epidermis abgeschnürt. Sie 
sind gross und liegen an den entsprechenden Stellen wie im Nor- 
malkeim. 

Der merogonische Vorderdarm ist im vordersten Teil, d.h. in 
der mandibularen Region kompakt (Ent 1) und reicht hier wie beim 
Kontrollkeim nach vorn bis zur präsumptiven Mundbucht. Weiter 
hinten im Kiemenbereich besitzt er wie im Normalkeim ein ge- 
räumiges Lumen (Kdl). Seine Seitenwände sind an der Basis der 
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Kiemen verdickt und mehr oder weniger kompakt. Sein Lumen 
bildet seichte Kiemenbuchten. Die Verhältnisse sind denjenigen 
des Normalkeimes ähnlich, die Formbildung ist allerdings weniger 
sauber. In der Rekonstruktion sind nur die Ansatzstellen der Kie- 
men (K 1—3) an der Kôürperoberfläche angegeben. 

Der Rumpf: Wie schon erwähnt ist die Chorda im Kopf 
und im grüssten Teil des Rumpfes abnorm. Sie fehlt in der Laby- 
rinth- und der vorderen Kiemenregion, dann bildet sie bis nahe 
zum Schwanzbereich einen mehrfach unterbrochenen, nicht vakuo- 
lisierten, dünnen Strang. Es haben sich nur im hintersten Rumpf- 
und Schwanzbereich (dort, wo eine normale Chorda vorliegt) 
schlecht geformte Myotome gebildet, die eine, allerdings mangel- 
hafte segmentale Anordnung erkennen lassen. Im hinteren Kopf- 
und übrigen Rumpfbereich (man vergleiche hiefür die genauere 
Beschreibung auf S. 311, sowie die Abb. 46 a, 48 a, 48 b und 50) 
hegt die Hauptmuskelmasse, in Abbildung 40 mit gekreuzter 
Schraffur eingezeichnet, statt Neuralrohr und Chorda zu flankieren, 
zwischen dem Neuralrohr und der stark ventral liegenden anor- 
malen Chorda. 

Eine Herzanlage mit Pericard wurde gebildet. Sie ist, offenbar 
durch Fixation und Entwässern, besonders stark eingefallen, was 
aus der Schnittserie im Vergleich zur Lebendphotographie hervor- 
geht. Im Leben dürften die Grüssen der Herzanlagen von Merogon 
und Kontrollkeim nicht so stark differiert haben, wie die Rekon- 
struktionen angeben. Die Vorderbeinanlagen wurden entsprechend 
denen des Normalkeimes gebildet. Sie bestehen aus verdickter 
Epidermis und einem linsenfürmigen Mesodermalbereich (vergl. 
Abb. 48 a, Vb). 

Eine genaue Beschreibung der meisten Organe wird im Ab- 
schnitt d) gegeben. 


c) Merogontenachwets. 


Der Merogonienachweis ist durch Chromosomenzählungen und 
Kerngrüssenmessungen erbracht. Es konnte an Kernteilungen 
mehrerer Organe (Epidermis, Rückenmark und Kiemen) die Chro- 
mosomen gezählt werden: 3-mal ca. 14 Elemente. Die Kerngrôssen | 
sind in Tabelle 9 für zahlreiche Organe zusammengestellt. Es wur- 
den für den Vergleich mit diploiden Kerngrüssen jeweilen die | 
Quadrate (d2) und Kuben (d?) der Durchmesser berechnet. Die 
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diploiden Werte beziehen sich auf den Keim SX W 11. Die Mess- 
technik ist auf Seite 247 beschrieben. 


TABELLE 9. — Kerngrüssen des Merogons und des diploiden 
Kontrollkeimes. 


| Kerngrüsse 
Zahl 

Keim der 

Kerne 


Hirn Haploider Keim 19 
Diploide Kontrolle 19 
Augenbecher | Haploider Keim 14 
Diploide Kontrolle 14 


Epidermis Haploider Keim 24 


Augenlinse Haploider Keim 
Diploide Kontrolle 


Hürblase Haploider Keim 
Diploide Kontrolle 


Chorda Haploider Keim 15 las 


Diploide Kontrolle 24 


3 151,2 1860 

Diploide Kontrolle 15 16,9 285,0 827 
Niere Haploider Keim 12 10,56 111,5 1 
Diploide Kontrolle 12 12,9 166,4 21 


Nach diesen Zahlen verhalten sich wie in Beispiel 3 die Kern- 
oberflächen von Hirn und Chorda und überdies diejenige 
der Augenlinse ungefähr proportional den Chromosomenzahlen. Bei 
der Epidermis dagegen entsprechen ihnen ebenfalls wie in Beispiel 3 
die Kernvolumina. Auch bei den Kernen von Augenbecher 
und Nieren scheint sich die Proportion annähernd auf die Kern- 
volumina zu beziehen. Bei der Hôrblase steht die Kerngrüsse 
zwischen d? und d?. 


d) Beschreibung der einzelnen Organe. 


(Die Lage der einzelnen abgebildeten Schnitte ist in den Rekon- 
Struktionen Abb. 37-40 eingetragen.) 


Die Epidermis. 


Die Epidermis des Kontrollkeimes ist meist zwei- 
schichtig. Im Kopfhereich hat die äussere Schicht vorwiegend 


300 E. STAUFFER 


kubische, die innere flachere Zellen von länglich-ellipsoidischer 
Form. In Abbildung 43 bildet die Epidermis (Ep 1) rechts vom 
Labyrinth ein Beispiel für diesen Bau. Dorsal über dem Hirn, 
besonders deutlich über dem ganzen Nachhirn ist auch die äussere 
Zellschicht flach, und die Haut ausserordentlich verdünnt (vergl. 
Abb. 43, Ep 2). Auf der Ventralseite in der Herz-, Leber- und Vor- 
nierenregion bilden beide Schichten zusammen ein dünnes Platten- 
epithel (Abb. 45 und 47, Ep 2), das sich auf der Ventralseite bis in 
die Schwanzregion erstreckt. Die mehr lateral und besonders die 
dorsal gelegene Epidermis dieser Region weist in beiden Schichten 
wieder vorwiegend kubische Zellen auf. 

Die Epidermis des Merogons ist durchschnitthich dicker 
als in der Kontrolle. Instruktiv hiefür ist eim Vergleich der Epider- 
mis von Abb. 47 und 48 a, wo die Normalepidermis trotz fast dop- 
pelter Vergrüsserung kaum dicker ist als diejenige des Merogons. 
Die merogonische Epidermis ist ebenfalls meist zweischichtig, zeigt 
aber weniger mannigfaltigen Charakter. Beide Schichten besitzen 
grosstenteils Zellen von kubischer Form (z. B. Abb. 50, 51 und 52, 
Ep). Auch hier ist vom Herzbereich an nach hinten die ventrale 
Epidermis dünner, indem wenigstens die innere Schicht aus flachen 
Zellen besteht, während im Gegensatz zum Kontrollkeim die äussere 
Schicht auch hier grosse kubische Zellen aufweist. Dorsal über dem 
Nachhirn sind die Zellen beider Schichten, besonders aber die der 
inneren abgeflacht (Abb. 46 b), bilden aber nirgends das typische 
dünne Plattenepithel von Abb. 43 (Ep 2) des Normalkeimes. 

Die Formbildung des Epidermisgewebes ist also im Merogon 
weniger ausgeprägt und etwas gehemmt. Die einzelnen Zellen sehen 
histologisch normal aus. Der Abbau der Dotterschollen ist in beiden 
Keimen ungefähr gleich weit fortgeschritten, ca. 50 bis 60% der 
Epidermiszellen sind dotterfrei. Die übrigen haben mit Ausnahme 
einiger, meist in der äusseren Zellschicht gelegenen grosser, noch 
dotterreicher kubischer Zellen nur mehr vereinzelte Dotterschollen. 

In gleichgrossen Bereichen enthält die merogonische Epidermis, 
wie an der Zahl der stärker zusammengedrängten Kerne leicht fest- 
geslellt werden kann, viel zahlreichere, aber kleinere Zellen als die 
diploide Epidermis. Instruktiv sind hiefür wieder die Abbildungen 
43 und 44. Die Kernzahl ist hier auf gleichen Epidermisstrecken 
ungefähr doppelt so gross. Die geringere Zellgrüsse wird durch die 
Zellenzahl kompensiert. 
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Die tiefere Zellschicht der Merogonepidermis hat wie diejenige 
des Kontrollkeimes Sinnesknospen gebildet, allerdings in geringerer 
Anzahl. Ihre Zeilen sind wie im Normalkeim (vel. LürTar 1938, 
S. 429) mehr oder weniger deutlich in einer nach aussen konkaven 
Mulde angeordnet. Diese Sinnesknospen sind deutlich kleiner als 
diejenigen des Normalkeimes. Sie enthalten durchschnitthch gleich- 
viel, aber kleinere Zellen. Die Regulation auf Normalgrôüsse durch 
erhôhte Zellenzahl ist somit bei diesem Organ, troitz der dickeren 
Epidermis nicht zustande gekommen. 

Der Prozentsatz an Mitosen ist bei der merogonischen ähnhich 
demjenigen der diploiden Epidermis: im Merogon 100 : 0,7; im 
Kontrollkeim 100 : 0,9. Die Kerne der Merogonepidermis sind ge- 
sund. Pyknotisches Kernmaterial ist äusserst selten zu finden. 


Das Neuralrohr. 


Wie schon in Beispiel 3, und wie in der Übersichtsbeschreibung 
(S. 297) schon bemerkt wurde, fehlt auch hier das Vorderhirn 
fast vollständig und fehlen die Riechgruben ganz. Zwischenhirn 
(ZH) und Mittelhirn (MH) sind besser, aber doch auch unternormal 
entwickelt. Das Nachhirn (NH) und das Rückenmark (RM) stehen, 
wie die Rekonstruktion und die Schnitte zeigen, dem Normalkeim 
an Hôhendurchmesser nach, kompensieren jedoch nach der Breite. 
Infolgedessen sind sie in den Querschnitten ungefähr flächengleich. 
Das Neuralrohr des Merogons hat ungefähr in gleichem Masse wie 
der Kontrollkeim Nervenfasern (Nf) gebildet. Anordnung der Gan- 
glienzellen und Bildung der Ventrikel sind aurchweg abnorm. 

Über das Zwischenhirn des normalen Kontrollkeimes 
und des Merogons orientieren die Abbildungen 41, 42 a und 42 b. 
Abbildung 41 gibt für den Normalkeim im unteren Bildteil etwas 
mehr als eine. Zwischenhirnhälfte (ZH) und das Auge der einen 
Seite wieder. Wir finden in diesem Hirnabschnitt ein ziemlich 
dünnes, ein- bis zweischichtiges Dach, an dieses anschliessend dicke, 
symmetrische seitliche Wülste, die Thalami optici (ZH.Th), mit 
zemlich deutlich radiär angeordneten Kernmassen und niedriger 
äusserer Faserschicht. Dann folgt, in der Abbildung schwach ange- 
schnitten, der Ansatz der Augenstiele (N opt), endlich, in der Ab- 
bildung nicht deutlich, die ventral wiederum aus zwei schwächeren, 
sSymmetrisch angeordneten Wülsten bestehende Basis. Zentral liegt 


ABpited:. 


Merogon (S) x W 10. Schnitt durch 


das grosse, ovale zyklopische Auge 
(Au). Das Zwischenhirn (ZH) 
bildet eine kompakte Ganglien- 
zellmasse (Gzm). Môglicherweise 
sind die mit E ? bezcichneten 
Anhänge die Epiphysen. III — 
Ventrikel des Zwischenhirns. 
Vergr. 104 “. 
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ABB. 41. 


Normalkeim $S X W 11. Schnitt 
durch Zwischenhirn (ZH) 
mit Auge und vorderster 
Nachhirnregion (NH). 

L — Linse, N opt — Ner- 
vus opticus, Rit = Retina, 
T:== Tapetum,AZATh = 
Thalami optici, III — Ven- 
trikel des ZH, IV — Ven- 
trikel des NE: 

VeérEr MURS 


ABB. 42 b. 


Merogon. Vergrôsserte Darstellung des 
in Abb. 42 « abgebildeten zyklopi- 
schen Auges. LL — Linse, -pyk = 
pyknotische Kerne, Rt — Retina, 
T = Tapetum, III — Ventrikel des 
Zwischenhirns. Vergr. 190 X. 
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der geräumige dritte Ventrikel (111). Der Augenbulbus ist in dem 
abgebildeten Schnitt median getroffen. 

Abbildungen 42 a und 42b geben Querschnitte durch die 
Zwischenhirnregion und das ihr zugehürende zyklopische Auge des 
Merogons. Statt der 
symmetrischen ge- 
trennten  Thalami 
optici ist nur eine 
einheitliche  kom- 
pakte Ganglienzell- 
masse (Gzm) vor- 
handen. Ein deut- 
hiches Dach über 
1hm ist nur unsicher 
abgrenzbar. Môgli- 
cherweise sind die 


dorsalen kleinen An- 

hänge als Epiphyse Hôrblase des Normalkeimes SX W 11. De — Ductus 
2 - endolymphaticus, CH — Chorda, Ep 1 — seit- 

po) . DES liche dickere, Ep 2 — dorsale dünne Epidermis, 

Wäade zu beiden IV — Ventrikel des Nachhirns. Vergr. 100 X. 

Seiten der Ganglien- 


masse sind ziemlich dünn und gehen direkt, ohne Bildung eines 
verengten Augenstiels, in die Pigmentschicht (T) des Auges über. 
Es ist ein geräumiger 
Ventrikel (III) vor- 
handen. Er wird ven- 
tral durch die Reti- 
na (Rt), dorsal durch 
die Ganglienzellmasse, 
seitlich durch die dün- 
neren Seitenwände des 
Zwischenhirns und 
nach bhinten, in der 
Abbildung nicht ge- 
troffen, durch die Gan- 
glienmassen des Mit- 
telhirnes begrenzt. 

FETE Für die nähere Be- 
schreibung des Auges 


L 


 Hôrblase des Merogons (S)x W 10. Gleiche : 
Vergr. wie Abb. 43 (100 ei: siehe Seite 308. 
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Das Mittelhirn des Merogons (vgl. Abb. 40) besteht fas 
nur aus Ganglienmasse. Es hat zunächst, anschliessend an de 
dritten Ventrikel, noch ein enges, dorsal gelegenes Lumen (MHK) 
das sich weiter hinten verliert. Im hinteren Teil der Mittelhirnbasi 
sind grosse Nerven 
faser-Bereiche entwik 
kelt, die in das Nach 
hirn weiterlaufen. 

Das Nachhir: 
des normalen Ke 
mes (man vergleich 
hiefür Abb. 43 und 45 
hat einen rundliche 
Querschnitt mit einen 
grossen, regelmässiget 
den dorsalen Teil em 
nehmenden Ventrikel 
lumen (IV). Sein Dael 
(NHD) besteht, voi 
der Epidermis abge 
sehen, aus einer ein 
zigen Zellschicht. Di 
Seitenwände sind starl 
verdickt und bestehe 
jede aus einer dichten 
nach dem Ventrikel z1 


ABB. 45. 


Normalkeim $S X W 11. Querschnitt durch das 


Nachhirn (NH) und hinterste Herzregion. 
BK = Blutkôrperchen, BV — Übergangs- 
bereich zwischen Ventrikel und Bulbus 
art., D = Darm, Ep 2 — dünneEpidermis, 
Gzm — Ganglienzellmasse, Le — Leber, 
My = Myotome, Nf = Nervenfasern, NHD 
=, Nachhurndache: Pc'=Pencarden— 
Sinus venosus, IV — Ventrikel des NH. 
Vergr,' GTI 


deutlich radiär geord 
neten Ganglienzell-un 
-kernmasse (Gzm) 
durch die der Ventrike 
von beiden Seiten he 
eingeengt wird. Naël 
aussen haben dies 


beiden Seitenwülste eine dünne, in der Mediane verbundene um 
bis in die Mitte des Gesamtquerschnittes hinaufreichende Faser 
schicht (Nf) ausgebildet. 

In den Abbildungen 44, 46 a und 46 b, sind Querschnitte durel 
die Nachhirnregion des Merogons wiedergegeben. Der Ge 
samtumriss ist breitoval. Dach (Abb. 46 b, NHD), Seitenwändl 
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ind basaler Teil 
ind auch hier stark 
erschieden, aber 
n hohem Grade pa- 
hologisch. Erstere 
verden von einer 
russerst dünnen 
laut gebildet. Im 
asalen Bereich da- 
egen breitet sich 
ine grosse, sehr zel- 
enreiche,nachinnen 
ocker  begrenzte 
fasse von (Gan- 


ABB. 46 a. 


. Merogon (S) x W 10. Ein, Abb. 45 entsprechender 
lienzellen  (Gzm) Schnitt, jedoch die vordere Herzregion mit Bulbus 


us 
lungen 46 à und 46 


die in Abbil- arteriosus (Ba) treffend. K 2 — 2. Kiemenpaar, 
j Mybl — Myoblasten, 
Abgangsstelle eines Kiemengefässpaares. Ubrige 


x — die wahrscheinliche 


) als Ganzes, in Ab- Bezeichnungen wie Abb. 45. Vergr. 42 X. 


1ldurng 44 aber nur 


Nfst 


Gzm 


ABB. 46 b. 


Vachhirn des Merogons mit kernreicher basaler 
Ganglienzellmasse (Gzm), dünnem Dach (NHD) 
und Seitenwänden. Der unregelmässige Nach- 
hirnventrikel (IV) ist von Ganglienzellgruppen 
(Gz) durchsetzt. Ausser dem basalen Nerven- 
faserbereich (Nf) wurden auch anormale Faser- 
Strange (Nfst) nach innen gebildet. Vergr. 104%. 


im unteren rechten 
Quadranten abgebildet 
ist. Die Ventrikelhôühle 
(IV) ist äusserst un- 
regelmässig begrenzt 
und zudem von ein- 
zelnen  Ganglienzell- 
gruppen (Gz) durch- 
setzt. Die basale Zell- 
masse dürfte den beiden 
seitlichen Wülsten des 
normalen  Nachhirns 
entsprechen. Ihre 
Kernzahl ist, ver- 
glichen mit den nor- 
malen Wülsten, deut- 
lich grüsser, die ty- 
pische Form aber in 
keiner Weise erreicht. 
Gegenüber der man- 
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gelnden Formbildung ist die Histogenese wesentlich 
besser. Auch im Merogon wurde wie im Normalkeim eine basale, 
und sogar sehr umfangreiche Fasermasse (Nf) gebildet, ausserdem 
noch zwei deutliche innen verlaufende Faserstränge (Nfst), die sich 
durch eine Reiïhe von Schnitten weiterziehen, im normalen Nach- 
hirn jedoch kein Âquivalent haben. 

Den Bau des Rückenmarkes zeigen die sich entspre- 
chenden Abbildungen 47 (Kon- 
trollkeim) und 48 a und 48 b 
(Merogon). Alle drei Figuren 
enthalten das Rückenmark 
(RM) im Querschnitt der Vor- 
nierenregion. Es hat im Nor- 
malkeim (Abb. 47) einen rund- 
lichen Querschnitt mit seit- 
lichensymmetrischen Ganglien- 
zellmassen (Gzm) und zwischen 
diesen ein senkrechtes spalt- 
fôrmiges Lumen. Die inneren 
nahe am Lumen gelegenen 
Kerne sind länglichoval und 
deutlich radiär geordnet. Die 
mehr aussen gelegenen Kerne 
sind rundlich und zeigen kaum 
radiäre Anordnung. Nerven- 
fasern (Nf) beginnen sich an 
den Rändern der beiden ven- 
tralen Quadranten zu bilden. 


Normalkeim Sx W 11. Schnitt durch Die Dotterschollen sind zum 
den Vornierenbereich (NK}) und die Te: abgebaut. 


Vorderbeinknosne  (Vb).  Abkür- s 
zungen wie Abb. 45. Vergr. 61 X. Der Querschnitt des merogo- 
nischen Rückenmarks (Abb. 48 
aund 48 b) ist flachoval. Es ist eine ziemlich kompakte Ganglienzell- 
masse (Gzm) vorhanden, die jedoch keine Sonderung in symme: 
trische seitliche Wülste besitzt. Im vorliegenden Schnitt ist ein pri- 
mitives, rundliches Lumen ausgebildet, das sich jedoch schon nach 
wenigen Schnitten verliert, um dann wieder streckenweise aufzu- 
treten. Die normale hochgestellte Form eines durchgehenden 


Rückenmarkkanals hat sich nirgends entwickelt. 


HERSTELLU NG HAPLOIDER AXOLOTL-MEROGONE 


An Zellenzahl übertrifft der Quer- 
schnitt des merogonischen Rücken- 
marks den normalen Vergleichsquer- 
schnitt erheblich, eine Erscheinung, 
die bei dem vorliegenden Keim schon 
für die Epidermis und in geringerem 
Grade auch für das Nachhirn fest- 
gestellt wurde. Die Kerne sind noch 
grosstenteils rundlich und nur um 
das Lumen schwach radiär angeord- 
net. Der Dotter ist noch stärker als 
im Kontrollräückenmark erhalten. An 
der Basis des Querschnittes hat sich 
eine ziemlich grosse mediane Nerven- 
fasermasse (Abb. 48 b, Nf) gebildet. 


ABB. 48 b. 


Merogon. Vergrüsserter Ausschnitt aus 
Abb. 48 a mit Rückenmark, Darm (D\, 
schlecht gebildeter Chorda (CH) und dem 
anormalen, zwischen Chorda und Darm 
liegenden Myoblastenkomplex (Mybl). 
Gzm — Ganglienzellmasse des Rücken- 
marks, Nf — Nervenfasern. Vergr. 117 X. 


(®) 
© 
I] 


ABB. 48 a. 


Merogon (S) x W 10. Schnitt durch 
die Region der Vornieren (NK). 
Mybl — anormaler Myoblasten- 
komplex, RM — Rückenmark, 
Vb =: Vorderbeinknosne. Vergr. 


46 X. 


In der hinteren Rumpf- 
und Schwanzregion des Me- 
rogons ist der Rückenmark- 
strang, wie der horizontale 
Längsschnitt der Abbildung 
o1 zeigt, sehr unregelmässig 
ausgebildet. Er  enthält 
plumpe dickere und dünnere 
Strecken. In der hintersten 
Schwanzspitze ist (in Abb. 
51 nicht getroffen) eine ge- 
wisse Verdoppelung einge- 
treten, indem das Rücken- 
mark hier zwei Lumina ent- 
hält, um die sich die Gan- 
glienzellen gruppieren, so- 
dass auf eine kurze Strecke 
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zwei beinahe gesonderte Neuralstränge nebeneinander verlaufen. 
Der Rückenmarksbereich der diese Verdoppelung aufweist ist in 
Abbildung 38 angegeben. Richtigerweise müssten zwar hier die 
beiden Neuralstränge nebeneinander und nicht überein- 
ander, wie es der leichteren Darstellung wegen gezeichnet wurde, 
verlaufen. 

Die Mitosenhäufigkeit scheint im merogonischen Rückenmark 
normal, auf alle Fälle aber nicht gehemmt zu sein. Genauere Zäh- 
lungen wurden an Querschnitten auf der Hühe der Vornieren aus- 
geführt. Auf einen merogonischen Schnitt fallen im Mittel 2,9 Mi- 
tosen, gegen 2,1 im Kontrollkeim. 

Über die Kernpyknose im merogonischen Neuralrohr geben fol- 
gende Zahlen Auskunft: Im Vorderhirn kommen auf 100 gesunde 
5 kranke Kerne; Zwischenhirn 100 zu 13; Mittelhirn 100 zu 17; 
Nachhirn, vorderster Bereich (bis ca. Schnitt 55) 100 : 12, weiter 
hinten nur noch ca. 100 : 5; Rückenmark 100 : 6. 

Diese Zahlen sind Mittelwerte die sich aus Zählungen von ganzen 
Querschnitten ergeben. Es ist zu bemerken, dass besonders die im 
merogonischen Zwischenhirn und Mittelhirn peripher gelegenen 
Zonen wesentlich weniger Kernpyknose aufweisen als die zentral 
gelegenen. Pyknotische Kerne die sich in den Lumina befinden sind 
nicht mit eingerechnet worden. 


Die Augenanlagen. 


Zur Erläuterung der Augenanlagen kann für den Normalkeim 
Abbildung 41, für den Merogon Abbildungen 42 a und 42 b dienen. 
In Abbildung 41 ist das eine seitliche, normale, in Abbildung 42 a 
und 42 b das zyklopische Auge des Merogons abgebildet. 

Die Augenanlagen des Kontrollkeims haben das Sta- 
dium des noch einfach gebauten, vertieften Augenbechers erreicht. 
Die Retina (Rt) hat ca. acht Zellschichten mit meistens länglichen, 
radiär gestellten Kernen. Die Bildung von Nervenfasern hat speziell 
an der Stelle des zukünftigen Opticus begonnen. Das Tapetum (P)} 
liegt der Retina dicht an. Es ist einschichtig. Seine Zellen enthalten 
schwarzes Pigment. Das Linsenbläschen (L in Abb. 41) ist abge- 
schnürt und hohl, seine Wandung einschichtig und an der Innen- 
seite schwach verdickt. 

Beim Merogon wurde, wie schon in der Übersicht erwähnt, 
ein grosses zyklopisches ovales Auge gebildet. Der kurze 
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Durchmesser liegt in der Sagitalebene, der lange in der abgebildeten 
Querschnittsebene (Abb. 42 a und 42 b). Sein Volumen verhält sich 
zum Volumen eines normalen Einzelauges wie 5 : 3. Trotz der 
Zyklopie hat sich ein gut entwickelter, vertiefter Augenbecher mit 
einer Retina (Rt) von ca. acht Ganglienzellschichten mit rundlichen 
Kernen gebildet. Die Zellen dieser Retinamasse zeigen allerdings 
im Gegensatz zu den Kontrollaugen eine etwas geringere radiäre 
Anordnung. Nervenfasern fehlen, ebenso eine Opticusanlage, was 
vielleicht im Zusammenhang damit steht, dass sich kein verengter 
Augenstiel gebildet hat. Das Tapetum (T) ist nur in den Rand- 
bereichen ausgebildet. Seine Zellen sind etwas plumper als in den 
Kontrollaugen und haben bräunliches Pigment. 

Die Linse (L) des Merogons ist etwas weiter als im Kontrollkeim 
differenziert. Sie besteht zwar auch noch aus einem Linsensäckchen, 
doch hat dieses gegen den Augenbecher hin schon eine verdickte, 
unregelmässige mehrschichtige Wandung, die Anlage der Linsen- 
fasern. 

Augenbecher und Linse weisen in beiden Keimen nur vereinzelte 
Mitosen auf. Beide sind im Merogon nur schwach pyknotisch. Ziem- 
hch viele pyknotische Kerne (pyk) liegen im Hohlraum zwischen 
Augenbecher und Linse. Einzelne liegen neben gesunden Kernen 
auch im Linsenlumen selbst. 

Das Volumen der ganzen Augenanlage verhält sich im Kontroll- 
keim zum Linsenvolumen wie 15 : 1, beim Merogon wie 12 : 1. 
Die merogonische Linse (die, wie oben bemerkt, etwas weiter ent- 
wickelt ist) ist also relativ zu gross. 


Die Hôrblase. 


Der Kontrollkeim hat eine noch einfache und wenig 
differenzierte, vom Ektoderm abgeschnürte Hôürblase gebildet 
(Abb. 43, Hb). Bogengänge fehlen noch. Der Entwicklungsgrad 
entspricht ungefähr dem von BIRKMANN (1940, S. 464) für Triton 
beschriebenen Stadium 2. Die Anlage des Ductus endolymphaticus 
(De) ist länglich, schmal und in seiner Wandung einschichtig. Auch 
der an den Ductus anschliessende Teil der Hürblase selbst ist ein- 
schichtig, während die etwa doppelt so dicke Basis aus zwei Zell- 
schichten mit länglich-radiär gestellten Elementen besteht, wie 
Abbildung 43 aus der Lagerung der Kerne deutlich erkennen lässt. 
Die Dotterschollen sind fast ganz verschwunden. 
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Die Hôrblasen des Merogons (Abb. 44) sind etwas grüsser 
und vor allem dünnwandiger als diejenigen des Kontrollkeimes. 
Die Wandstärke ist nur halb so gross wie normal. Der Ductus endo- 
lymphaticus entspricht demjenigen im normalen Keim. Die Seiten- 
wände und die Basis der einen Hôrblase (Abb. 44) sind zwar ver- 
dickt, dabei Jedoch einschichtig geblieben. Auch hier haben die 
Kerne längliche Form angenommen und sind radiär angeordnet. 
In der anderen, nicht abgebildeten Blase, ist die Verdickung auf 
einen kurzen Basisbereich beschränkt. 

Die meisten Zellen enthalten hier noch Dotterschollen. Der Dot- 
terabbau ist somit gegenüber dem Kontrollkeim noch deutlich 
rückständig. Dagegen ist die Formbildung und die Differenzierung, 
abgesehen von der Zweischichtigkeit der späteren Sinnesbezirke, 
normal. 

Die Hôrblasen sind gesundkernig und gehôren zu den bestent- 
wickelten Merogon-Anlagen. 


Die Chorda. 


Die Chorda des Kontrollkeimes ist ein Strang mit 
rundlichem Querschnitt. Sie unterlagert das Neuralrohr, wie die 
Rekonstruktion Abb. 37 erkennen lässt, von der Hôhe der Gehôür- 
blase bis in die Schwanzspitze. Abbildungen 43, 45 und 47 geben 
Querschnitte, Abbildung 49 einen Längsschnitt der normalen 
Chorda wieder; Abbildungen 43 und 45 aus der Nachhirnregion, 
Abbildung 47 aus der Vornierenregion, und Abbildung 49 aus dem 
hinteren Rumpf und vorderen Schwanzbereich. Alle vier Builder 
zeigen den schon fortgeschrittenen Vakuolisationsgrad. Die Zellen, 
vor allem die zentraler gelegenen, sind blasig, die Kerne unregel- 
mässig bis rundlich. Sie legen überwiegend peripher. Die Dotter- 
schollen sind wenig zahlreich, sie füllen im Rumpfabschnitt (Abb. 47 
und 49) noch durchschnittlich 1/4 bis 1/5, im hinteren Kopfbereich 
noch etwa die Hälfte des Chordaquerschnittes, und zwar vor allem 
die randlichen noch weniger vakuolisierten Zellen aus. Das zu 
hinterst gelegene Chordastück des kurzen Schwanzes ist kaum 
vakuolisiert und weist noch viele Dotterschollen auf. Hier sind die 
Kerne und ebenso die Zellen selbst noch flach scheibenfürmig und : 
liegen wie die Münzen in einer Geldrolle hintereinander. | 

Wie schon bei der Besprechung der Rekonstruktion auf Seite 297 
erwähnt wurde, ist im Merogon eine vakuolisierte, gut ent-! 
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wickelte Chorda nur im hinteren Rumpf- und im anschliessenden 
grüsseren Schwanzbereich zu finden. Abbildung 52 gibt einen Teil 
dieser Region im Längsschnitt wieder. Der Schnitt trifft das 
Rückenmark (RM) und im hintersten Teil, allerdings in schräger 
Richtung auch die Chorda (CH). Vakuolisierung und geringer 
Dottergehalt sind hier gleich wie 
im Normalkeim. 

Im hinteren Schwanzabschnitt 
ist der vordere Chordateil wie in 
der Kontrolle ein noch nicht va- 
kuolisierter dotterreicher Strang 
mit Geldrollenstruktur. In der 
Schwanzspitze sind nur noch un- 
sicher zerstreute chordaähnliche 
Gewebe zu finden. Dies ist der 
Abschnitt, in dem das Neural- 
rohr verdoppelt ist. 

Im Kopf und im grüssten Teil 
des Rumpfes ist die merogonische 
Chorda nur ein dünner, mehrfach 
unterbrochener, nicht vakuoli- 
sierter Strang, der dicht über der 
Darmwand, dagegen ziemlich weit 
unter dem Neuralrohr liegt. Für 
diese Ausbildung gibt der Schnitt Normalkeim SXW 11. Längs- 


von Abbildungen 48 «a und 48 b schnitt durch die hintere Rumpf- 
: TER ‘ und vordere Schwanzregion. CH 
ein Beispiel. Der Raum zwischen — Chorda, Ep — Epidermis, My 
Neuralrohr und Chorda ist grüs- = Myoiome, RM —, Rücken- 


: per mark”. Vergr.-f17 X. 
stenteils von unregelmässig quer- 


gestellten Muskelzellen erfüllt. (Abb. 50). Diese sind auf Seite 
312 genauer beschrieben. 

Die Kerne der Merogonchorda sind gesund. Mitosen sind in den 
Chorden beider Keime nur sehr selten. 


Die Myotome. 


Rumpf- und Schwanzbereich (Längsschnitte). — Der Bau der 
Myotome sowie die Differenzierung der Muskelzellen kann auf den 
horizontalen Längsschnitten des Rumpfes und Schwanzes besser 
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untersucht werden als auf den Querschnitten der Kopfregion. Wir 
stellen deshalb die Beschreibung der Längsschnitte voraus. 

Der Kontrollkeim enthält in diesem Bereich von der 
Mitte der Beinknospe an jederseits 26 durch Septen voneinander 
deutlich getrennte regelmässige Myotome, von denen 18 zum Rumpf, 
die übrigen zur Schwanzregion gehüren. Ein Teil der Rumpf- und 
der vordersten Schwanzsegmente ist in Abbildung 49 wiederge- 
geben. Sie bestehen aus parallel 
angeordneten, lang-spindelfôrmigen 
Myoblasten, die zuweilen das ganze 
Segment durchziehen. Die Muskel- 
zellen selbst sind mehrkernig und 
haben die ersten Fibrillen gebildet, 
enthalten aber noch zahlreiche Dot- 
terschollen. Die vorderen Schwanz- 
myotome sind kürzer, rundlicher 
und haben noch Myoblasten ohne 
Fibrillen. Die vier hintersten Seg- 
mente der Schwanzspitze bilden 
noch rundliche bis ovale Zellpakete, 
wo die Histogenese der Myoblasten 
noch nicht begonnen hat. 

Der Rumpfbereich des Mer o - 
gons zeigt in den Myotomen eim 
RE D 0 pare ausserordentlich wirres Bild Ab- 

schnitt durch die zwischen bildung 50 stellt ein Stück aus 

Rückenmark” und Chorda einem Längsschnitt in der vorderen 

gelegene Muskelmasse des à 

Rumpfes (genaue Schnitt- Rumpfregion dar (genaue Lage siehe 

lage vergl. Rekonstruktion  Rekonstruktion, Abb.38). Der Raum 

Abb. 38). Ep = Epidermis. À 

Vergr. 104 X. zwischen Neuralrohr und der viel 

weiter ventral hegenden schlecht ent- 
wickelten Chorda ist hier von einer Muskelmasse stark durchein- 
ander geschobener Myoblasten erfüllt. Diese zeigen an den spindel- 
formigen Enden auch Fibrillen. In der Form sind sie etwas plumper, 
in der Länge und im Dottergehalt ungefähr den Normalmyoblasten 
der hintersten Rumpfregion gleich. Diese Myoblasten haben sich 
unordentlich zu wirr durcheinander geschobenen, in den ver- 
schiedensten Ricktangen orientierten Bündeln gruppiert. Auch 
zu beiden Seiten des Neuralrohrs ist die Anordnung der Myotome 


ABB. 50: 
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dort, wo die Chorda fehlt, sehr mangelhaft (Abb. 51, My). Nur in 


der hintersten Rumpfregion, wo die 
(Abb. 52), ist die segmentale An- 
ordnung deutlicher. 

Kopj- und vorderster Rumpfbe- 
reich (Querschnittserie). — Wir be- 
schränken uns in der Beschreibung 
der Muskulatur im Kopfabschnitt 
auf die chordale hintere Region. Hier 
flankieren im Kontrollkeim, 
wie in Abbildung 45 zu sehen ist, die 
Myotome (My) mit dem dorsalen 


ABB 


Merogon (S) x W 10. Längsschnitt ent- 
sprechend Abb.49, aber etwas stärkere 
Vergrôsserung (152 X}), mit der im 
hinteren Keimbereich normalen, stark 

_  vakuolisierten Chorda (CH). Hier ist 

auch eine schlechte segmentale An- 

_  ordnung der Myotome (My) erkenn- 

| bar. Ep — Epidermis, RM = Rük- 
kenmark. 


Chorda normai entwickelt ist 


91. 


ABB. 


Merogon (S) x W 10. Horizontaier 
Längsschnitt durch die hintere 
Rumpfregion. Der unregelmäs- 
sige Rückenmarkstrang (RM) 
ist von unordentlichen Mvoto- 
men (My) flankiert. Vergr. 
104 X. 
Abschnitt das Nachhirn, mit 
dem ventralen die Chorda. 
Ahnliche Verhältnisse gelten 
für die vorderste Rumpiregion 
auf der Hühe der Vorniere und 
der Vorderbeimnknospen (Abb. 
47). In allen diesen Abschnitten 
bestehen die Myotome aus 
Myoblasten, deren Fibrillen- 
bildung begonnen hat, die 
aber noch zahlreiche Dotter- 
schollen enthalten. 

Beim merogonischen 


in ist die Muskulatur des Kopfes und Vorderrumpfes in 


ähnlicher Weise gestürt wie im 


mittleren längsgeschnittenen 
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Rumpfbereich. Dicht hinter der Labyrinthregion (Abb. 46 a) 
liegen den Seiten des Neuralrohres Bündel von Zellen an, die 
ihrer Lage nach als unentwickelte Myoblasten (Mybl) anzu 
sprechen sind. Sie sind spindelfôrmig und dotterreich, haben aber 
noch keine Fibrillen gebildet. Nach hinten gehen sie in den 
anormalen, médianen, grossen Myoblastenkomplex zwischen 
Neuralrohr und Chorda über, der aus quergestellten Elementen mit 
Muskelfibrillen besteht und in Abbildungen 48 a und 48 b wieder- 
gegeben ist. In weiter hinten folgenden Querschnitten ist dieser 
Bereich um ein Drittel grüsser und bildet ausserdem myotomartige 
Flügel zu beiden Seiten des Rückenmarks. Auch hier liegt aber die 
Hauptmasse des Myoblastenmaterials, statt die Chorda und das 
Neuralrohr zu flankieren, zwischen diesen beiden Organen. 

Das merogonische Muskelgewebe ist in allen Regionen nur 
schwach pyknotisch. Auf hundert gesunde fallen durchschnittlich 
ein bis zwei pyknotische Kerne. 

Für die merogonische Muskulatur kann somit zusammenfassend 
folgendes festgestellt werden: In quantitativer Hinsicht ist die Bil- 
dung von Muskelgeweben ziemlich normal (vergl. vor allem Abb. 47 
und 48 a), aber es wurden nur unregelmässig geformte und vor 
allem unregelmässig geordnete Myotome gebildet. Eine durchge- 
hende segmentale Anordnung fehlt. Diesen gerimgen morpholo- 
gischen Leistungen steht eine gute Histogenese gegenüber: Als 
Einzelzellen sind die Myoblasten meist gesundkernig und in 1hrer 
Form und Fibrillenbildung oft weitgehend normal. 


Die Nierenanlagen. 


Die Rekonstruktionen Abb. 39 und 40 zeigen die Lage und Aus- 
dehnung der im normalen und merogonischen Keim entwickelten 
Vornieren. Die merogonische Niere ist im Volumen ungefähr vier- 
mal grüsser als diejenige des Normalkeimes. In ihrem histologischen 
Bau ist sie gut entwickelt. Es haben sich wie im Kontrollkeim 
(Abb. 47) zahlreiche gewundene Nierenkanälchen von rundlichem 


Querschnitt gebildet (Abb. 48 a, NK). Ihre Lumina sind grüsser, ! 
ihre Anordnung ist lockerer als im Kontrollkeim. Ihre Wandungen | 
sind einschichtig und bestehen wie in der Kontrolle aus noch dotter: | 
reichen grossen Zellen mit rundlichen grossen Kernen. Das mero: ! 


sonische Nierengewebe ist überall gesundkernig. 
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Die Herzanlage. 


Der Kontrollkeim hat einen kräftigen Herzschlauch ge- 
bildet (Abb. 39). Dieser weist die gleichen Biegungen und Ab- 
schnitte auf, wie sie in dem früher verwendeten Kontrollkerm 
S x W 8 Harrison 35 (S. 290) eingehend beschrieben wurden. Jedoch 
sind Bulbus und Ventrikel nun vergrüssert und dementsprechend 
stärker gegeneinander verschoben. Infolgedessen wird in Seiten- 
ansicht der grüsste Teil des rechtsgelegenen Bulbus vom links ge- 
legenen Atrium verdeckt. In Abbildung 45, einem Querschnitt 
durch die Region des Sinus venosus, sind in der Mitte der Sinus 
venosus (Sv) und der vorderste Teil der Leber (Le) und links der 
Übergangshereich (BV) zwischen Ventrikel und Bulbus getroffen. 

Die drei vom Bulbus abgehenden Kiemengefässe liegen vorerst 
dicht beisammen, und teilen sich kurz nach dem Verlassen des- 
selben je in zwei laterale nach den beiden Seiten zu den Kiemen 
abschwenkende Gefässe. 

Das aussen gelegene Myocard ist noch einschichtig, dabei aber 
fast doppelt so dick, wie das grüsstenteils noch dünnhäutige Endo- 
card. In den Zellen beider Schichten sind zahlreiche Dotterschollen 
locker angehäuft. Muskelfibrillen sind nicht zu sehen. In allen Herz- 
abschnitten, besonders aber im Ventrikel und im Sinus venosus, 
liegen Blutkôrperchen (Abb. 45, Bk), von denen einzelne in Teilung 
begriffen sind. Die ganze Herzanlage ist von einem dünnen Peri- 
card (Pc) umgeben. 

Wie aus dem Lebendprotokoll des Normalkeimes hervorgeht, 
hatte die Blutzirkulation ca. drei Tage vor der Fixierung begonnen. 

Der Merogon hat wie die Rekonstruktion Abb. 40 zeigt, 
eine ähnlich gebaute Herzanlage mit Sinus venosus (Sv), Atrium (A), 
Ventrikel (V) und Bulbus arteriosus (Ba) gebildet. Ventrikel und 
Atrium sind wesentlich kleiner und weniger stark gefaltet als im 
Kontrollkeim. Das Endocard ist ähnlich wie im Kontrollkeim meist 
nur eine dünne Haut, allerdings etwas dicker als normal. Auch das 
Myocard ist dicker als in der Kontrolle und stellenweise zwei- 
schichtig, vor allem aber massiger und weniger glattwandig. Beide 
Schichten sind etwas reicher an Dotterschollen als im Normalkeim. 

Die ganze Herzanlage ist auch hier von einem dünnwandigen 
Pericard umgeben. | 

Von den drei vom Bulbus abgehenden Kiemengefässen kann nur 
bei einem die Austrittstelle am Bulbus mit Sicherheit nachgewiesen 
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werden. Für einen zweiten ist sie wahrscheinlich. Dagegen sind die 
Gefässe in den Kiemen selbst leicht zu finden. In Abbildung 46 a 
ist ein Querschnitt durch den Bulbus und die (wahrscheinliche) Ab- 
gangsstelle eines Kiemengefässpaares (x) wiedergegeben. Das Myo- 
card (Myc) ist hier zweischichtig, das Endocard (Ec) etwas unregel- 
mässig; das Pericard (Pe) bildet die oben erwähnte dünne Wandung. 
Blutkürperchen sind, wenn auch in geringerer ZE. als im Normal- 
keim, in allen Honra bé hetten zu finden. 

Toi Tage vor seiner Fixierung wurden im Merogon die ersten 
schwachen Herzpulse beobachtet. 

Der ganze merogonische Herzschlauch zeigt nur sehr selten 
pyknotisches Kernmaterial. 


e) Zusammenfassung über den histologischen Bau 
des Keimes. 


Wie die vorausgehende genaue Beschreibung zeigt, weist dieser 
Keim, ähnlich den Beispielen 3 und 4, für Merogone charakteri- 
stische Entwicklungsstürungen auf. Daneben scheint er aber doch 
einen Sonderfall, besonders was die anormale Entwicklung der 
Chorda und Muskulatur anbetrifft, darzustellen. 

Es soll:in der Folge noch eine kurze Zusammenfassung über 
Histologie und Organleistung des Keimes gegeben werden, wobei 
für den Vergleich mit den beiden letzten Beispielen besonders auf 
Tabelle 8 verwiesen ser. Alsdann künnen die Entwicklungsmôüglich- 
keiten von AxolotImerogonen im allgemeinen diskutiert werden. 

Der Kürperbau des Merogons ist plump und dick. Die 
Gesamtkürperlängeist ca. drei Viertel desjenigen des Kontrollkeimes, 
wobei besonders vorderste Kopf-, mittlere Rumpf- und die ganze 
Schwanzregion verkürzt sind. 

Der Ko pf ist wie in Beispiel 3 und 4 der typische Spitzkopi 
mit fast fehlendem Vorderhirn ohne Riechgruben, verkürztem 
Zwischen- und Mittelhirn. Es handelt sich also um einen Defekt 
im archenkephalen Bereich (vgl. LEHMANN 1938, 1942). 

Ausserdem hat sich nur ein grosses median gelegenes Auge 
sebildet. Dieses zyklopische Auge weist, im Gegensatz zu den 
schlecht differenzierten Augenpaaren der erwähnten Béispiele, 
einen, wenn auch nicht ganz normalen, s0 doch gut struktürierten 
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vertieften -Augenbecher und eine normale abgeschnürte Linse (mit 
den ersten Anlagen von Linsenfasern) auf. 

Die Hôrblasen gehôren auch hier zu den bestentwickelten 
Merogonanlagen. Es sind dünnwandige, weitlumige, von der Epi- 
dermis abgeschnürte, in 1hrer Formbildung und Differenzierung 
nahezu normale Blasen. 

Das Herz ist im Gegensatz zu den vorangehenden Beispielen 
gegenüber dem Normalherz nur wenig rückständig. Es hat sich 
ebenfalls ein gewundener Schlauch mit Sinus venosus, Atrium, Ven- 
trikel und Bulbus arteriosus gebildet. Allerdings sind hier Ventrikel 
und Atrium wesentlich kleiner und weniger stark gewunden. Endo- 
card und Myocard sind etwas massiger und vor allem weniger 
glattwandig als normal. 

Die Vornieren bilden einen grossen lockeren Schlauch- 
knäuel von weitlumigen, histologisch normal gebauten Nieren- 
kanälchen. 

Die Epidermis ist wie in der Kontrolle meist zwei- 
schichtig, weist aber weniger mannigfaltigen Charakter auf und ist 
meist dicker und kernreicher. Sie hat nirgends die typische dünne 
Plattenepithelbildung erreicht, wie sie die Kontrolle in mehreren 
Bereichen aufweist. Dagegen haben sich auch Sinnesknospen 
gebildet. 

Das Rückenmark ist ähnlich den Beispielen 3 und 4 ein 
flach-ovaler, oft sehr unregelmässiger Strang, aus einer unorgani- 
sierten Ganglienzellmasse bestehend. Ein durchgehendes Lumen 
fehlt. 

Die Chord a ist nur im hinteren Rumpf und Schwanz normal. 


 Weiter vorne ist sie ein nicht vakuolisierter, über dem Darm gele- 


gener, mehrfach unterbrochener dünner Stab. 
Die Myotome. Âhnlich den vorausgehenden Beispielen hat 


sich auch hier eine ansehnliche Muskelmasse aus meist ziemlich 
normalen Myoblasten, die zum Teil sogar Fibrillenstruktur auf- 


weisen, gebildet. Eine normale Anordnung jedoch ist ausgeblieben. 


: Die Hauptmuskelmasse liegt, ähnlich wie bei Lithium behandelten 
Keimen von LEHMANN (1938), als ungeordneter Komplex zwischen 
dem Neuralrohr und der stark ventral gelegenen abnormen Chorda. 
: Nur im hinteren Rumpf und im Schwanz (dort, wo eine normale 
| Chorda vorhanden ist) haben sich unordentliche, teilweise schlecht 
 abgegrenzte Myotome gebildet. 
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Der Kopfdarm besteht auch hier im vordersten Teil aus 
einer kompakten, gegenüber dem Normalen wesentlich umfang- 
reicheren Entodermmasse. Die Bildung der Hyomandibulartasche 
ist unterblieben. Weiter hinten, auf der Hôühe der Gehôrblase, ist 
ein geräumiges Lumen gebildet. Die Darmwandungen erscheinen 
hier als nahezu normal. 


B. Zusammenfassung und Diskussion über die Organleistungen 
homospermer Axolotl- und Triton-Merogone und heterospermer 
merogonischer Triton-Keime. 


In der vorliegenden Arbeit wurden homosperme Merogone der 
schwarzen Axolotlrasse (S)XS, seltener solche der weissen Rasse 
(W)xXW, und ausserdem Rassenbastarde (S)XW und (W)XS er- 
zeugt !, Die letzteren dürfen in bezug auf 1hre allgemeine Organ- 
bildung ebenfalls als homosperm betrachtet werden. 

Ein Gesamtbild über homosperme merogonische Organlei- 
stungen bei Axoloti vermôügen die in Tabelle 8 (S. 293), sowie die 
im Abschnitt e (S. 316) zusammengefassten Ergebnisse zu geben. 
Danach weisen die AxolotImerogone charakteristische Fehllei- 
stungen in einer Reïhe von Organen auf; andere Organe dagegen 
sind normal entwickelt. Die wichtigsten Anomalien werden im 
folgenden zusammengefasst : 


1. Der Kôrper ist verkürzt und plump; 


2. Es besteht immer eme Unterentwicklung des 
Kopfes, wobei besonders der vordere Hirns 
bereich (die archenkephale Zone) und von 
diesem wieder das Vorderhirn stark unternormal sind. Mit dieser 
Minderleistung ist auch eine Unterentwicklung der Sinnesorgane, 
die in enger entwicklungsmechanischer Beziehung zu dieser Zone 
stehen, verbunden: die Riechorgane fehlen, die Augen sind schlecht 
entwickelt oder es ist nur ein zyklopisches Auge vorhanden. Auch 
Zwischenhirn und Mittelhirn sind meist stark verkürzt und in der 
Formbildung unternormal. 

Der mandibulare Anteil im vorderen Kopf- 
darmbereich ist stark gehemmt. Gerade er 18t 


! Bezüglich genetische Reinheit der verwendeten schwarzen Individuen 
vergl. S. 233. 
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besonders bei der Induktion und Formbildung der vorderen Hirn- 
teile, eben des Archenkephalons, beteiligt (LEHMANN 1942). Die 
hyomandibulare Tasche hat sich nicht entfaltet und die Wände 
sind deshalb abnorm kompakt geblieben. In der Kiemenregion hat 
sich dagegen meist ein ziemlich typischer weitlumiger Kiemendarm 
gebildet. 

Im Gegensatz zu diesen Minderleistungen in der Organogenese 
ist die Zellteilung nicht herabgesetzt. Vielmehr hat in allen vor- 
handenen Hirnabschnitten eine bedeutende Zellvermehrung statt- 
gefunden, wordurch das Neuralgewebe in gedrängten Falten und 
Wülsten in das Hirnlumen hineinwucherte und letzteres hoch- 
gradig verdrängte. Ausserdem hat sich auch die Histogenese weit- 
gehend vollzogen, es haben sich Bereiche von Nervenfasern gebildet. 

Das Rückenmark ist ebenfalls der Masse nach umfang- 
reich, dagegen haben sich die Neuralwülste in keinem Fall zu 
einem sauberen Rohr mit durchgehendem Lumen geschlossen. 


3. Die Epidermis zeigt ähnlich wie das Neuralgewebe eine 
wohl normale Zellvermehrung, zugleich aber eine herabgesetzte 
Differenzierung. Sie ist kernreich, zugleich aber, wohl im Zusam- 
menhang mit dem geringen Längenwachstum des Keimes, dick ge- 
blieben und meist hôckerig. 


4. Die Formbildung und Abgrenzung der einzelnen Myotome 
ist immer schlecht, die Histologie der einzelnen Zellen, sowie die 
quantitative Muskelmassenbildung dagegen weitgehend normal. 

Alle angeführten Anomalien betreffen somit vorwiegend die 
Formbildung der Organe, während Zellvermehrung 
und Histogenese sowohl in qualitativer wie auch quanti- 
tativer Hinsicht weitgehend normal sind. 

Wie die auf Seite 260—318 beschriebenen Beispiele zeigen, 
treten diese Abnormitäten in den einzelnen Keimen nach normaler 
Furchung und bei reiner Haploidität in verschieden hohem Grade 
auf, sodass die von den Merogonen erreichten Entwicklungsstadien 
Stark differieren. Der bestentwickelte Keim (Beispiel 5) erreicht 
doch nur ein Embryonalstadium mit kurzen, kaum verzweigten 
Kiemen. Es wäre müglich, dass bei weiteren Versuchen noch ältere 
Entwicklungsstadien auftreten würden, denn Versuche mit der in 
Abschnitt B (S. 240) beschriebenen Methode der späteren Opera- 
tionszeit wurden zur Erlangung älterer Merogone nur in kleinem 
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Masstab durchgeführt. Immerhin dürfte sichergestellt sein, dass 
Axolotimerogone sich wesentlich schlechter entwickeln 
als homosperme Triton-Merogone. Diese künnen, 
wie BALTZER (1920), P. HeERTwIG (1922-23) und FANKHAUSER (1937) 
für T'ruton taentatus und Triton palmatus, BALTzER und V. DE ROCHE 
(1936) für Triton alpestris, FANKHAUSER (1937) für Truturus pyrrho- 
gaster, FANKHAUSER und GRIFFITHS (1939) für Triturus viridescens 
nachgewiesen haben, zu alten Larvenstadien oder sogar zur Meta- 
morphose gelangen; jene aber haben als Ganzkeime auch im besten 
Fall bloss das Stadium der ersten Pigmentierung und kurzer Kiemen 
erreicht. Dementsprechend sind auch die Leistungen in der Organ- 
bildung und Differenzierung beim AxolotImerogon wesentlich ge- 
ringer. Während dieser die soeben (S.318 f.) beschriebenen Ano- 
malien aufweist, ist beispielsweise der bestentwickelte, von FANK- 
HAUSER (1937) genau beschriebene metamorphosierte Triton- 
Merogon frei von ähnlichen Defekten. Seine Organe sind trotz viel 
weiterer Differenzierung normal. So hat sich zum Beispiel die Haut 
genau der normalen Metamorphose entsprechend verändert, und 
die Hautdrüsen, die sich beim Übergang zum Landleben bilden, 
sind normal. 

Es stellt sich die Frage nach der Ursache der schlechteren Ent- 
wicklung der Axolotikeime im Vergleich zu homospermen Triton- 
Merogonen. Eine Ursache dürfte im Dotterreichtum 
des Axolotleies und der mit ihm verbundenen schwierigeren 
Gastrulation liegen. Wie HoLTFRETER (1931 uud 1933) zeigte, 
künnen bei Axolotl schon geringe Stôrungen wie die Entfernung 
der Eiïhüllen oder eine Erhôhung der Salzkonzentration der Zucht- 
lüsung (vgl. loc. cit., 1933, S. 670 f.) zu abnormer Gastrulation 
führen. Eine zweite Ursache lie stun der 
ploidität. Diese beginnt sich-beïAxoïlortiens 
Stôrung in der Phase der Gastrulatvon…… 
zu wirkent. Haploide, normal gefurchte Keime, die vor der 
Gastrulation fixiert wurden (vgl. erste Gruppe, S. 244 f.) sind fast 
alle normal. Dagegen zeigen die nach der Gastrulation fixierten 


1 Die Keime unserer Versuche müssen sich zwar ohne Gallerte entwickeln, 
befinden sich jedoch normal im Dotterhäutchen (der äusserst feine Anstich 
ist bedeutunglos) und in normaler Zuchtlôsung. Während immerhin ein grosser 
Prozentsatz diploider Keime auch im Dotterhäutchen normal gastruliert, 
werden die Mehrzahl der operierten Keime, auch nach normaler Furchung, 
schon als Gastrula oder Neurula abnorm. 
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Keime (vgl. zweite Gruppe, S. 259 f.) auch in den besten Fällen 
Symptome abnormer Gastrulation. Als solche dürfen der persi- 
stierende Dotterpfropi, die Unregelmässigkeit des Urdarmdaches 


und die geringe Tiefe des Urdarmes selbst angesehen werden. 
Bemerkenswert ist die weitgehend parallele Entwicklungs_ 


TABeLLe 10. — Übersicht über histologisch untersuchte heterosperme 
merogonische Triton- Ganzkeime. 


Kombination 


Det 
(taeniatus) X 
cristatus 


——— (p}e — 
| ( (palmatus) X 
cristatus 


(a)p = 
(alpestris) x 
palmatus 


BALTZER 
(1920 und 
1930) 

P. HERTWIG 
(1922-23) 


BALTZER 
(1920) 
HADoORN 
(1934) 


Schluss des Me- 


ÂAusserlich erreichte 
Stadien 


Schluss des Me- 
dullarrohres, pri- 
märe Augenbla- 
sen ohne Pig- 
ment. 


dullarrohres und 
Andeutung von 
Augenblasen. 


BALTZER 
und 
DE ROCHE 
(1936) 


Mehr oder weni- 
cer vollständiger 
Schluss des Me- 
dullarrohres. An- 
deutung von Au- 
genblasen. 


(a)e — CURRY Der Masse und Formbildung 
(alpesiris) x (1936) dullarrohres, er- | nach unternormales Neural- 
cristatus ste Anlage des | system mit Kernpyknose. 


Schluss des Me- 


Kopfes. 


Entwicklung und 
Histologie 


Stark pyknotisches Kopf- 
mesenchym. Epidermis, 
Chorda, Neuralrobr und 
grôüsster Teil des Darmes 
gesund. 


Keine besonderen pyknoti- 


Neuralwülste klein und 
schlecht geschlossen. Hirn- 
bereich mit  mangelnder 
Formbildung und Massen- 
defekten. Neuralrohr meist. 
stark pyknotisch und nur 
stellenweise normal geformt. 
Schlecht gesonderte und 
schwach pyknotische Myo- 
tome. Stark pyknotisches 
Füllgewebe des Kopfes. Da- 
gegen sind Epidermis, Chor- 
da und Entoderm gut ent- 
wickelt. | 


schen Organbezirke. Allge- 
mein schwache Organent-! 
wicklung: Zellen des Neural- 
rohres undifferenziert und 
ungeordnet. Epidermis, Lin- 
se, Kiemen, Vorniere, Vor-. 
derbein sind nicht differen- 
ziert. 


Stark pyknotisches craniales 
Füllgewebe. Unregelmässig 
abgegrenzte Mvotome. Epi-. 
dermis, Chorda und Darm 
sind mehr oder weniger 
normal. 
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hemmung bei homospermen Axolotimerogonen 
und heterospermen Triton-Merogonen-:"Veñ 
schiedene Ursachen führen zu einem ähnlichen Hemmungsbild. 
Man vergleiche hiefür die in Tabelle 10 zusammengestellten Unter- 
suchungsergebnisse bei heterospermen Triton-Keimen, die eine 
Reihe ähnlicher Defekte aufweisen wie die homospermen Axolotl- 
merogone: În beiden Gruppen bestehen vorwiegend He m - 
mungen des Kopfes mit schlechter. Formbildung des 
Hirnbereiches. Teilweise sind auch die Myotome ähnhch 
schlecht geordnet. Dagegen ist hier wie dort die Histogenese viel 
weniger betroffen. Ob eine Parallele für die Pyknose besteht, muss 
dahin gestellt werden. 

Den allgemein schlecht entwickelten Organen stehen anderer- 
seits solche gegenüber, die in allen Merogonen normal oder fast 
normal entwickelt sind. Es gehüren hieher vor allem die Chorda, 
die Vornieren, in gevissem Grade die Epidermis, zum Teil auch 
der Darm. 

Während bei den Axolotin nur die Haploidität als direkte oder 
indirekte entwicklungshemmende Ursache betrachtet werden kann, 
tritt diese bei den homospermen Triton-Haploiden zurück. Dagegen 
kommen bei den heterospermen Triton-Merogonen das Fehlen des 
arteigenen Kernes und die Anwesenheit eines plasmafremden 
Kernes als Stôrungsfaktoren in Frage. Trotzdem führen 
die verschiedenen Hemmungsursachen… 
einem phänokopisch: ähnlichenvHemmumns… 
bdd 


VI. ZÜUSAMMENFASSUNG 


1. Es werden einige Beobachtungen über Eiablage und Ent- 
wicklung des normalen Axolotleies mitgeteilt (5. 234). 


2. Die genauen Furchungszeiten für Axolotleier bei verschiede- 
nen Temperaturen wurden ermittelt und sind in Tabellen 1 und 2 
zusammengestellt. 


3. Der zeitliche Ablauf der zweiten Reifeteilung im Axolotlei 
wird für die Zuchttemperatur von 18° genauer fesgestellt (Abb. 1). 
Danach beginnen 40 bis 50 Minuten nach der Befruchtung die 
Tochterchromosomen der zweiten Reifeteilung auseinanderzu- 
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weichen; 120 bis 140 Minuten nach der Befruchtung ist der zweite 
Richtungskôrper abgeschnürt, und der Eikern wandert als weib- 
hcher Vorkern gegen das Eiinnere. (S 239). 


4. Die Herstellung merogonischer Axolotikeime ist mit Hilfe 
der Methode Curry môglich (BALTzZER 1941). Wurden die Eier 
nach CurrY kurz nach der Beïfruchtung und Ablage des Eies ins 
Wasser operiert, so furchten sich nur 7,5% aller Eier und noch 
seltener entwickelten sie sich normal. Ca. 3% der so operierten 
Keime waren rein haploid. 

Wird jedoch die Operation erst 120 bis 170 Minuten nach der 
Eiablage (Zuchttemperatur 18°) vorgenommen, so kann der Eikern 
leichter abgesogen werden, und der Prozentsatz furchungsfähiger 
entkernter Eier ist wesentlich hôüher, ca. 48%. 22% dieser spät 
operierten Keime furchten sich normal oder fast normal und er- 
wiesen sich als rein haploid. (S 240 f.). 

Das längere Verbleiben des Eikerns im Plasma wirkt sehr wahr- 
scheinlich aktivierend auf die Spermakerne 1m Sinne FANKHAUSERS 
und erhôht dadurch die Môüglichkeit, dass ein Spermakern zum 
Hauptspermakern wird, und dann wie bei einem nicht operierten 
Ei eine normale Weiterentwicklung ermôglicht. Ein längeres Ver- 
bleiben des Eikerns vor der Entkernung scheint auch leichter zu 
Teilungen ohne Kernmaterial zu führen (S. 242). 


5. Es ist môglich den abgesogenen Eikern mit Hilfe von , Auf- 
strichen‘* nachzuweisen (S. 243). 


6. Die operierten Keime sind in bezug aufihre Kernverhältnisse 
verschieden. Ein Teil ist diploid (Operation misslungen), ein Teil 
gleichmässig haploid, ein dritter Teil weist gestürte Kern- und 
Chromosomenverhältnisse, insbesondere auch regional verschiedene 
Chromosomenzahlen auf (S. 244 f.). 

Die homogen haploiden Keime haben (mit einer Ausnahme) in 
ibrer Entwicklung wie die Diploiden stets normale erste Furchen 
gebildet. Dabei kann die erste Furche in normaler Zeit eintreten, 
in andern Fällen aber bis drei Stunden verzügert sein. Bei den 
Keimen mit gestürten Kern- und Chromosomenverhältnissen war 
nie eine normale Anfangsfurchung beobachtet worden. Ausserdem 
trat hier die erste Furche stets verzôgert ein (Verzôgerung 1 bis 
‘6 Stunden). Keime mit gestôrten Kern- und Chromosomenverhält- 
nissen werden auf Seite 249 f. beschrieben. Sie zeigen bestenfalls 
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Ansätze zur Gastrulation; keine kamen zur Neurulation. Homogen 
haploides Material ist somit nur von operierten Keimen mit nor- 
malen ersten Furchen zu erwarten. 

Die Haploidität muss durch Chromosomenzählung, Kerngrüsse- 
messung oder Aufstrich nachgewiesen werden. Bei abnormen ersten 
Furchungen sind die Kernverhältnisse und das histologische Bild 
des Keimes gestürt. Aus der Art der abnormen ersten Furchung 
kann nichts über die Kernverhältnisse des Keimes ausgesagt 
werden. 


7. Mehrere Keime entwickelten sich teilweise, ein Keim als 
Ganzes ohne Kernmaterial, ohne Centrosomen und Spindelfasern 
zu normalen Blastulen (S. 255 f.). 


8. Die meisten homogen haploiden Keime kamen zur Gastru- 
lation. Sie wurden in verschiedenen Altersstadien fixiert und histo- 
logisch untersucht. Vor der Gastrulation fixierte Keime zeigen meist 
ein durchaus normales Bild. Nur in wenigen Fällen tritt schwache 
Kernpyknose oder abnormes Kernmaterial auf. Gastrulierende 
haploide Keime haben immer eine mehr oder weniger unter- 
normale Invagination. 


9. Kerngrüssenmessungen ergaben folgendes Resultat: Die 
Kerne haploider und diploider Keime sind in der jungen Axo- 
lotlblastula gleich gross. In der älteren Blastula erfolgt plôtzhch 
eine Kerngrüssenabnahme, die bei den haploiden Keimen mehr als 
das doppelte derjenigen der diploiden beträgt (Abb. 4, S. 248). Erst 
nach dieser Phase verhalten sich die Kernoberflächen oder Kern- 
volumina direkt proportional den Chromosomenzahlen. 


10. Von besonderem Interesse sind die älteren haploiden Keime, 
die sich über die Neurula hinaus entwickelt haben. Fünf dieser 
Keime werden genau beschrieben. Der bestentwickelte Merogon 
(Beispiel 5, S. 292 f.) erreichte das Harrison-Stadium 37—38 mit 
erstem Pigment und kurzen Kiemen im Beginn der Verzweigung. 
Alle diese Merogone weisen charakteristische Stürungen auf. Sie 
sind in Tabelle 8, sowie in Abschnitt e (S. 316) und Abschnitt B 
(S. 318) in Übersichten zusammengestellt, auf die hier verwiesen 
sei. Ebenda werden die allgemeinen Entwicklungsmôüglichkeiten | 
merogonischer Axolotikeime diskutiert, und es wird ihre Entwick- 
lung mit derjenigen der homospermen und Bastardmerogone beï 
Triton verglhichen. 


1934. 


1936. 
057. 


1920. 


1922. 
1930. 
1933. 
938. 


[941 . 


1936. 


HERSTELLUNG HAPLOIDER AXOLOTL-MEROGONE 32 


VII. LITERATURVERZEICHNIS 


ADELMANN, H. B. À study of cyclopia in Amblystoma punctatum 
with special reference to the mesoderm. J. of exper. Zool. 67. 


—— The problem of cyclopia. Quart. Rev. Biol. 71. 


—— Experimental studies on the development of the eye. IV. The 
efject of the partial and complete excision of the prechordal sub- 
strate on the development of the eyes of Amblystoma punctatum. 
J. of exper. Zool. 75. 


Baztzer, F. Über die experimentelle Erzeugung und die Entwick- 
lung von Triton-Bastarden ohne mütterliches Kernmaterial. 
Verh. Schweiz. nat. Ges. Neuenburg. 


== Über die Herstellung und Aufzucht eines haploiden Triton 
taeniatus. Verh. Schweiz. nat. Ges. Bern. 


——— Über die Entwicklung des Triton-Merogons Triton taenia- 
tus (©) X cristatus (S). Rev. Suisse Zool. 37. 


—— Über die Entwicklung von Triton-Bastarden ohne Eïikern. 
Verh. Deutsch. zool. Ges. 


—— Transplantationen zwischen Axolotl und Triton. Verh: 
Schweiz. nat. Ges. Chur. 


——— Über die Pigmentierung merogonisch haploider Bastarde 
zwischen der schwarzen und weissen Axolotlrasse. Verh. Schweiz. 
nat. Ges. Basel. 


= und pe Rocne, V. Über die Entwicklungsfähigkeit haploider 
Triton alpestris- Keime und über die Aufhebung der Entwicklungs- 
hemmung ber Geweben letaler bastardmerogonischer Kombina- 
honen durch Transplantation in einen normalen Wirt. Rev. 
Suisse Zool. 43. 


BELAR, K. Die cytologischen Grundlagen der Vererbung. Hdb. 
Vererbungsw. I. 


BirKMANN, K. Morphologisch-anatomische Untersuchungen zur 
Entwicklung des häutigen Labyrinthes der Amphibien. Zeitschr. 
Î. Anat. und Entw.-geschichte 710. 

BornriNGer, F. Über die Kernverhälinisse und die Entwicklun g 
der merogonischen Amphibienbastarde Triton (©) X Salamandra 
(g). Roux’ Arch. 136. 

Boveri, Th. Zellen-Studien. V. Über die Abhängigkeit der Kern- 


grosse der Seergellarven von der Chromosomenzahl der Ausgangs- 
zellen. Jena Z. Nat. Wiss. XXXIX. 


326 E. STAUFFER 


1939.  CoPpENHAVER, W. M. /nitiation of beat and instrinsic contraction 
rates in the different parts of the Amblystoma heart. J. exp. Zool. 
80. 


1931. Curry, H. A. Methode zur Entfernung des Eikerns bei normal 
befruchteten und bastard befruchteten Triton-Eiern durch Anstich. 
Rev. Suisse Zool. 37. 


Über die Entkernung des Triton-Eies durch Absaugen des 
Eiflecks und die Entwicklung des Tritonmerogons Triton alpestris 
(8) X Triton cristatus (4). Roux’ Arch. 134. 


1925. FanNkHAUSER, G. Analyse der phystologischen Polyspermie des 
Triton-Eies auf Grund von Schnürungsexperimenten. Roux! 


1936. 


Arch. 105. 

1929. — Über die Beteiligung kernloser Strahlungen (Cytaster) an 
der Furchung geschnürter Triton-Eier. Rev. Suisse Zool. 36. 

1930. ——— Jie Entwicklungspotenzen diploidkerniger Hälften des un- 
gejurchten Triton-Eies. Roux’ Arch. 122. 

1931. ——— T. Chromosome number and chromosome individuality in the 


cleavage mitoses of merogonic Triton embryos. Anat. Rec. 46, 


1932. —— IT. The history of the supernumerary sperm nuclet in normal 
fertilization and cleavage of fragments containing the egg nucleus. 
J- of exp. 7001.67: 


1934 a. —— TIT. The early development of the sperm nuclei in egg frag- 
ments without the egg nucleus. 3. of exp. Zool. 67. 

1934 db. ——— IV. The cleavage of egg fragments without the egg nucleus: 
J. of exp. Zool. 67. 

1934 c. ——— V. Chromosome number and chromosome individuality 1n 
the cleavage of merogonic fragments. J. of exp. Zool. 68. 

1937. ——— The production and development of haploid Salamander 
larvae. J. of Hered. Washington XXVIII. 

1938. —— The microscopical anatomy of metamorphosis in a naploid 


Salamander, Triton taeniatus Laur. J. Morph. 62. 

und Grirrirs, R. B. /nduction of triploidy and haploidy 
in the Newt, Triturus viridescens, by cold treatment of unsegmented 
eggs. Proc. nat. Acad. Sci. USA. 25: 


1893.  Ficx, R. Über die Reifung und Befruchtung des Axolotleies. Zeït- | 
schr. f. wiss. Zool. 56. | 
1916. Franz, A. W. Büdung der Somiten von Triton. Arch. mikrosk. | 
Anat. 87. | 


| 


1950! 


1925. GLasner, L. Normaltafeln zur Entwicklungsgeschichte des ge- 
meinen Wassermolches (Molge vulg.). (Herausgegeben von Prof. | 
Dr: Kiipez.) 


1932. 
1934. 
1922. 


1923. 


1991. 


1933. 
1905. 
1923. 


1938. 


1942. 
1938. 
1925. 
1938. 
1914. 


1929. 


HERSTELLUNG HAPLOIDER AXOLOTL-MEROGONE SD 


Haporn, E. Über Organentwicklung und histologische Differen- 
zierung in transplantierten merogonischen Bastard-Geweben 
(Triton palmatus (©) X Triton cristatus (4)). Roux’ Arch. 125. 


Über Entwicklungsleistungen bastardmerogonischer Gewebe 
von Triton palmatus (©) X Triton cristatus ($) im Ganzkeim und 
als Explantat in vitro. Roux’ Arch. 131. 


HERTwIG, P. PBastardierung und Entwicklung von Amphibien- 
eiern ohne muütterliches Kernmaterial. Z. ind. Abst.- u. Vererh.- 
lehre 27. | 


Bastardierungsversuche mit entkernten  Amphibienetern. 
Arch. mikr. Anat. Entw.mech. 700. 


HOLTFRETER, J. Über die Aufzucht isolierter Teile des Amphibien- 
keimes. Züchtung von Keimen und Keumteulen in Salzlüsung. 
Roux’ Arch. 724. 


Die totale Exogastrulation, eine Selbstablüsung des Ektoderms 
vom Entomesoderm. Roux’ Arch. 129. 


JENKINSON, J. W. Observations on the maturation and fertilization 
of the egg of the Axolotl. Quart .J. Micr. Sci. 48. 


JoLLos, V. und PÉTERFI, T. Furchung von Axolotleiern ohne Be- 
teuligung des Kerns. Biol. Zentralbl. 43. 


LEHMANN, F. E. Regionale Verschiedenheiten des Organisators 
von Triton, insbesondere in der vorderen und hinteren Kopfregion, 
nachgewiesen durch phasenspezifische Erzeugung von lithium- 
bedingten und operativ bewirkten Regionaldefekten. Roux’ Arch. 
136. 


—— Spezifische Stoffwirkungen bei der Induktion des Nerven- 
systems der Amphibien. Naturwiss. 30. 


Lürai, H. Die Dijfjerenzierungsleistungen der letalen Bastard- 
kombination Triton ® X Salamandra 4. Roux’ Arch. 134. 


PARMENTER, C.L. The chromosomes of parthenogenetic frogs and 
tadpoles. J. Gen. Physiol. VIIT. 


SCHONMANN, W. Der diploide Bastard Triton palmatus ® X Sala- 
mandra 4. Roux’ Arch. 136. 


SPEMANN, H. Über verzügerte Kernversorgung von Keimteilen. 
Verh. deutsch. zool. Ges., 24. Jahresvers. Freiburg 1. Br. 


Vocr, W. Gestaltungsanalyse am Amphibienkeim mit ürtlicher 
Vitalfärbung 11. Roux’ Arch. 120. 


2 
—— + 
A 2 ‘ 
ñ * ' 
M 
” ‘ L Ë 
ie 
# dt 4 , 2 > D , 
tra 2e (l a. 
- É 1 D sd 
= + dl 114 - * 
L dd LA n ; 
+ Er 
è A “ Î _- be 
r se 4 
} , 54 
Pad ” & * à 
= F 21 : 
. au $ i< 
| » — = À 
4 - + 
A “ co 4 
Le Le - L ul 
?  : ap 
al 4 ue 
Z ’ 
4 Le PA "= 
ss 
# 
= + -5@ 
, -f * 
“ : | à ; | 
st OS, È 
« x 
» 
x 
# L 
- 
1 
{ 
: 1 
; 
Ÿ 


REVUE, SUISSE :D-E ZOOLOGIE 329 
Tome 52, n°5 7 à 21. — Août 1945 


COMMUNICATIONS FAITES A L'ASSEMBLÉE GÉNÉRALE DE LA 
SOCIÉTÉ ZOOLOGIQUE SUISSE, TENUE A LAUSANNE LES 17 ET 18 MARS 1945 


MiITGETEILT AN DER GENERALVERSAMMLUNG DER SCHWEIZERISCHEN 
ZooLOGISCHEN GESELLSCHAFT IN LAUSANNE, DEN 17. UND 18. MAirz 1945 


N° 7. J. de Beaumont, Lausanne. — L'origine et l’évo- 
lution des sociétés d’insectes ! 


La vie sociale se présente chez les insectes sous des aspects très 
variés, et nombreux sont ceux, biologistes ou sociologues, qui ont 
tenté d’en établir un classement. Laissons de côté la critique de ces 
divers systèmes et contentons-nous d’en adopter un très simple, 
Mais qui conviendra parfaitement à notre propos d'aujourd'hui. 
Sous le nom de groupements, nous pouvons réunir tous les 
types sociaux qui n'ont aucun lien phylogénétique avec les asso- 
clations évoluées que l’on rencontre dans la ruche, la termitière ou 
la fourmilière. Quant aux sociétés, elles comprendront non 
seulement les types sociaux complexes et hautement organisés, 
mais aussi des formes frustes qui peuvent être considérées comme 
une étape dans l’évolution conduisant de la vie solitaire à la vie 
sociale. 

Quelques mots seulement sur les groupements. Comme l'ont 
montré diverses recherches, le déterminisme des rassemblements 
temporaires d'insectes que l’on rencontre dans des circonstances 
particulières n’est pas toujours le même. Les individus se rassem- 
blent parfois, attirés au même endroit par des conditions locales 
particulières qui déclenchent des tropismes, et l’on ne saurait voir 
dans ces foules un phénomène social. D’autres fois, par contre, 
et c'est le cas des insectes qui se groupent pour dormir ou pour 
hiverner, le rassemblement résulte du fait que les individus s’atti- 
rent mutuellement, manifestent le phénomène de l’interat- 
traction (RaBaup). Il s’agit encore là d’un tropisme, mais 
d’un intérêt tout particulier puisqu'il semble nécessaire à l’appa- 


! Résumé de la conférence prononcée par M. J. pe BEAUMONT lors de 


PAssemblée générale de la Société zoologique suisse, le 17 mars 1945. 
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rition de tout type social (Prcarp). À côté de ces rassemblements 
d'insectes, qui représentent sans doute la forme la plus rudimen- 
taire de la vie sociale, on peut placer les associations comme celles 
des Criquets migrateurs ou des Chenilles processionnaires; ici se 
manifeste, en plus de l’interattraction, un certain degré de coor- 
dination. 

Les groupements nous apparaissent donc comme des formes 
simples, variées, souvent temporaires, de la vie sociale, mais ne 
représentent certainement pas des aspects primitifs des véritables 
sociétés. Nous consacrant dès maintenant à l’étude de celles-ci, 
notre premier souci sera de nous demander si nous possédons une 
méthode nous permettant de connaître leur origine et de suivre 
leur évolution. 

Le zoologiste, désireux de retracer la phylogénie d’une espèce 
peut utiliser la méthode paléontologique qui consiste à établir des 
lignées en retrouvant, parmi les divers fossiles, les ancêtres 
possibles de la forme considérée. Il peut aussi tirer de précieuses 
indications de l’étude des animaux actuels; on peut en effet consti- 
tuer chez ceux-ci des séries, qui ressemblent parfois beaucoup 
aux lignées phylétiques. Cette constatation s'explique en admet- 
tant que, dans un groupe donné, de nombreuses lignées ont évolué 
plus ou moins parallèlement, mais avec des vitesses différentes; 
considérant alors, à l’époque actuelle, l’extrémité de ces divers 
rameaux et les arrangeant en série, nous comprenons qu'ils puissent 
représenter dans une certaine mesure l’évolution qui s’est déroulée 
dans un rameau donné. Telle est la méthode qui, utilisée avec 
prudence, nous permettra de reconstituer dans ses grandes lignes 
l'histoire millénaire des sociétés d’insectes. 

Pour tenter de saisir l’origine de ces associations, nous devrons 
nous adresser aux groupes où nous rencontrons côte à côte des 
espèces solitaires et des espèces sociales, soit aux familles des Apides 
(Abeilles au sens large) et des Vespides (Guêpes). Dans ces deux 
sroupes d’Hyménoptères Aculéates, la biologie des espèces 
solitaires est semblable; il s’agit d'insectes chez qui les «instincts 
maternels» sont très développés. Les femelles ne se contentent 
pas de disperser leurs œufs ou de les déposer à proximité 
de la nourriture des futures larves, mais construisent des nids ou 
forent des terriers dans lesquels elles emmagasinent des provisions, 
de nature végétale pour les Apides, animale pour les Vespides. Chez 
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a plupart des espèces, cet approvisionnement est dit massif, 
est-à-dire que, dans chaque cellule, est amassée la quantité de 
nourriture nécessaire pour le développement d’une larve; la cellule 
st close une fois l’œuf pondu. Il n’y a donc, dans ce cas, aucun 
sontact entre la mère et ses descendants. Chez certaines espèces 
‘pendant, nous assistons à un approvisionnement progressif, la 
lemelle apportant la nourriture à ses larves au fur et à mesure des 
besoins. Telle est, brièvement résumée, la biologie des Abeilles et 
les Guêpes solitaires et l’on peut admettre que les ancêtres loin- 
sains des espèces sociales actuelles vivaient de façon semblable. 

Considérons maintenant, dans ces deux familles, quelques types 
le sociétés primitives. En Afrique du Sud vit un genre d’Abeilles, 
les Allodape, étudié par BrAUNS. Chez certaines espèces, la femelle 
dépose au fond de son nid un gâteau de pollen et de nectar, pond 
sur ces provisions un certain nombre d'œufs et clôt la cellule, 
biologie typique d’un Aculéate solitaire, si ce n’est que plusieurs 
œufs sont déposés dans une même loge. Chez d’autres espèces, 
solitaires aussi, l’approvisionnement est progressif, la mère nour- 
rissant ses larves à la becquée. Chez d’autres Allodape, enfin, et ce 
sont ceux qui nous intéressent le plus, les premières femelles écloses 
aident leur mère à soigner ses larves, qui sont en fait leurs sœurs 
cadettes; elles semblent plus tard se disséminer et travailler pour 
leur propre compte. C’est ici l’aurore de la vie sociale, car, comme 
nous le verrons plus tard, le fait fondamental de toute société 
d'insectes réside dans l’entretien, par des femelles, de larves qui ne 
sont pas leurs propres enfants. 

Dans nos régions existent aussi des sociétés très primitives 
d’Abeilles; ce sont celles des Halictes qui ont déjà suscité de nom- 
breux travaux, parmi lesquels je citerai surtout ceux de STÜCKHERT 
et de Nozz. Ce genre Æalictus comprend de très nombreuses espèces 
dont les unes sont solitaires, les autres sociales; il semble même que 
certaines d’entre elles puissent présenter, selon le climat, ces deux 
types de biologie. On comprendra donc facilement tout l'intérêt 
que présente l'étude de ces insectes qui peuvent nous fournir de 
précieux renseignements sur l’origine de la vie sociale. 

Beaucoup d’Halictes solitaires ont deux générations par an. On 
rencontre au printemps, en train de creuser leurs terriers et d’établir 
leurs nids, des femelles, fécondées l’automne précédent. Les cellules 
étant approvisionnées et les œufs pondus, la fondatrice meurt, 
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tandis que ses descendants arrivent à l’âge adulte au début de l’été. 
Les femelles s’accouplent, se disséminent et créent de nouveaux 
nids d’où sortira en automne une nouvelle génération; ce sont les 
femelles de cette génération automnale qui hiverneront et recom- 
menceront le cycle l’année suivante. Chez certaines espèces, tou- 
jours solitaires, la femelle fondatrice de printemps voit son exis- 
tence se prolonger; ses premiers descendants, comme dans le cas 
précédent, éclosent au début de l’été et se disséminent. Mais plus 
tard dans la saison, après une période de repos sexuel, la fondatrice 
pond à nouveau et donne naissance à une nouvelle « couvée » qui 
éclôt en automne, en même temps que les enfants issus des femelles 
de la première couvée. 

À partir de ce type, 1l n’y à qu’un pas à franchir pour arriver 
aux espèces sociales. Chez celles-ci, les enfants de première couvée 
sont principalement ou exclusivement des femelles, dont les ovaires 
sont peu développés et qui ne manifestent pas d’instinct d’accou- 
plement. Elles ne se disséminent pas, restent attachées au nid 
maternel et collaborent avec leur mère dans l’élevage de la deuxième 
couvée ; elles soignent donc des larves qui sont leurs sœurs cadettes: 
on peut les qualifier d’ouvrières. 

A cette biologie des Halictes sociaux se rattachent très étroite- 
ment les Bourdons; chez eux cependant, une fécondité plus grande 
permet la formation de sociétés plus populeuses. La femelle fonda- 
trice, la reine, pondra donc sans périodes de repos et sera secondée 
par un plus grand nombre de ses filles. Cette aide renforcée lui 
permettra de se consacrer presque exclusivement à la ponte, les 
ouvrières, de fécondité très limitée, se chargeant de tous les autres 
travaux nécessaires à la prospérité de la colonie. 

Dans la famille des Vespides, nous trouvons toute une série de 
formes sociales, nées dans des groupes différents et qui nous mon- 
trent des tableaux similaires à ceux que nous venons de décrire 
chez les Apides. C’est ainsi que les Belonogaster, étudiés par Rou- 
BAUD, rappellent les Allodape et que les Polistes ou les Guêpes 
sociales de nos contrées se comportent comme les Bourdon. 
Notons cependant que diverses sociétés de Guêpes tropicales sont 
polygynes, c’est-à-dire que chaque colonie peut contenir plusieurs 
femelles fertiles. 

Comparées aux associations primitives décrites jusqu’à mainte- 
nant, les sociétés des Abeilles, des Fourmis ou des Termites nous 
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apparaissent beaucoup plus évoluées; cette complexité plus grande 
résulte de diverses particularités dont nous ne signalerons pour 
l'instant que quelques-unes. Chez l’Abeille mellifique, la perfection 
dans l’art de bâtir et l’accroissement de la population ne sont pour 
notre propos que des faits secondaires. Plus importantes sont la 
distinction morphologique entre la reine et les ouvrières et ses 
conséquences biologiques. Chez les Bourdons ou chez les Guëêpes, 
les ouvrières ne se distinguent de la reine que par leur taille réduite 
et le moindre développement de leur appareil génital; la reine reste 
une femelle complète qui possède les caractères morphologiques et 
biologiques lui permettant de se reproduire, de fonder une nouvelle 
colonie et de soigner sa descendance; elle est en cela semblable aux 
espèces vivant isolées dont elle est issue. La reine d’Abeilles, par 
contre, est dépourvue d’appareils de récolte et des glandes nourri- 
cières et cirières qui caractérisent l’ouvrière; elle ne peut donc en 
aucune manière travailler dans la ruche et n’a conservé de ses 
ancêtres solitaires que les fonctions de reproduction: accouplement 
et ponte. Chez l’ouvrière subsistent les outils de travail, tandis que 
son appareil génital atrophié lui a fait perdre la faculté d’accouple- 
ment et, presque totalement, celle de la ponte. Avec le perfection- 
nement de la société, nous assistons chez l’Abeille à une inter- 
dépendance beaucoup plus marquée des divers membres de la 
colonie ; la reine, en essaimant, doit être accompagnée d’un grand 
nombre d’ouvrières. 

Les reines de Fourmis sont moins modifiées que celles de l’Abeille 
par rapport au type primitif et sont capables, dans beaucoup de cas, 
de fonder seules une nouvelle colonie. Mais, dans un autre sens, 
l’évolution a été poussée plus loin chez les Formicides: les ouvrières, 
toujours bien distinctes morphologiquement des femelles vraies, 
présentent souvent un polymorphisme plus ou moins accusé. Ce 
polymorphisme devient encore plus évident chez les Termites, dont 
les sociétés montrent à divers égards de grandes ressemblances avec 
celles des Fourmis. Cependant, les Termites représentent un groupe 
zoologiquement très éloigné des précédents et cette position systé- 
matique isolée leur vaut certaines particularités, tel le fait que les 
individus de toutes les castes appartiennent aux deux sexes. 

Après avoir ainsi passé rapidement en revue quelques-uns des 
types principaux de sociétés d'insectes, une première constatation 
s'impose: c’est l’origine polyphylétique de celles-ci. Le passage de 
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la vie solitaire à la vie sociale a dû se produire de nombreuses fois, 
à diverses époques et dans des groupes différents. Malgré ces 
origines multiples, les sociétés semblent avoir évolué, dans leurs 
grandes lignes tout au moins, de façon analogue; s’il existe de 
grandes variations dans les détails, les principes généraux restent 
les mêmes. La connaissance de ce fait justifie la méthode que nous 
avons proposée pour tenter d’élucider l’origine et l’évolution de 
ces associations. 

Quels sont ces principes généraux auxquels nous venons de faire 
allusion ? Dans la biologie de tous les insectes sociaux, nous cons- 
tatons un certain nombre de particularités qui semblent nécessaires 
à la vie en commun, mais certaines d’entre elles existaient sans doute 
déjà chez les ancêtres solitaires. C’est ainsi que l’activité de l’insecte 
social est entièrement centrée sur le nid et sur les soins à donner aux 
larves, conditions que nous retrouvons chez les Hyménoptères 
Aculéates solitaires. Un autre facteur, physiologique celui-là, 
semble indispensable aussi: les sociétés étant en principe des 
familles, 1l est nécessaire que s’établisse un certain rapport entre 
la durée de vie de la femelle et la vitesse de développement des 
larves. Ce sont là des prémisses indispensables qui cependant, à 
elles seules, ne créent pas une société, mais tout au plus une 
famille; l’évolution des Halictes le montre de façon évidente. 

Une étape de plus doit être franchie pour que l’insecte devienne 
social: il faut encore que les premiers enfants éclos ne se dissé- 
minent pas, restent au nid et collaborent avec leur mère à l’élevage 
de sa progéniture. Chez l’insecte solitaire existe ce que LEGEWIE 
nomme le « Brutegoismus », un instinct qui pousse la mère à ne 
soigner que ses propres descendants. Cet égoisme doit être surmonté 
chez certains membres de l’association pour que naisse la véritable 
société et cette petite modification de l’instinct permettra par la 
suite la prodigieuse évolution aboutissant à la ruche ou à la 
termitière. 

Divers auteurs ont tenté d’expliquer l’origine de cette modifi- 
cation du comportement. C’est ainsi que RouBauD» et WHEELER 
attachent une grande importance au phénomène de la «trophal- 
laxie » ou échange de nourriture. Chez les Guêpes et les Fourmuis, 
les larves sécrètent des substances dont les nourrices sont très 
friandes; on peut alors supposer que les jeunes femelles écloses 
sont retenues au nid et nourrissent les larves grâce à l’attraction 
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que déclenche cette sécrétion. Si ce fait Joue peut-être un rôle, 1l 
ne saurait être général puisqu'il n’existe pas chez les Apides. Pour 
LEGEwIE, la transformation du comportement ayant permis 
l'établissement de la vie sociale serait due à un certain degré d’hypo- 
génitalisme des premières filles de la fondatrice. Ce développement 
incomplet de l’appareil génital est évident chez les neutres des 
sociétés évoluées; 1l existe aussi dans les associations primitives des 
Halictes et nous pouvons remarquer que chez les Allodape ou les 
Belonogaster, ce sont des femelles encore immatures qui jouent le 
rôle d’ouvrières. L’hypogénitalisme aurait pour effet, d’après 
LEeGEWIE, de modifier le comportement primitif de l’insecte solitaire 
en diminuant l’aspect « sexuel » de cet instinct, tout en maintenant 
le côté « maternel ». Cette hypothèse a l’avantage de faire dépendre 
d’un même déterminisme l’établissement de la vie sociale et l’appa- 
rition des ouvrières. On peut cependant lui adresser deux critiques: 
la première, c’est qu’elle ne rend pas compte des modifications de 
comportement qui apparaissent aussi chez les femelles véritables, 
chez les reines; la seconde, c’est qu’elle ne nous explique pas com- 
ment chez les Termites, les instincts « maternels » soient les mêmes 
chez les neutres des deux sexes. 

Les deux principales théories émises pour expliquer l’origine 
de la vie sociale semblent donc fragiles ou tout au moins ne pas 
avoir de portée générale. Cela ne doit pas nous étonner, car nous 
nous trouvons 101 dans un des domaines les plus difficiles du trans- 
formisme: celui de l’évolution des instincts. Ce problème se com- 
plique encore, chez les insectes sociaux, du fait que les comporte- 
ments les plus spécialisés se rencontrent chez les individus qui, 
normalement, ne se reproduisent pas. Remarquons encore en pas- 
sant que l'hypothèse de la trophallaxie ou celle de lhypogénitalisme 
font appel à des facteurs qui se répéteraient à chaque génération; 
les sociétés primitives seraient donc « phénotypiques », ce que sem- 
bleraient montrer aussi certains Bourdons et certains Halictes qui 
peuvent vivre à l’état solitaire ou social selon les conditions elima- 
tériques. 

Dans l’état actuel de nos connaissances sur les mécanismes de 
l’évolution, soyons modestes et, sans faire trop d’hypothèses, 
contentons-nous de jalonner la voie suivie par les insectes dans 
l’apparition de la vie sociale et adoptons le même point de vue en 
ce qui concerne les transformations qu'elle a subies au cours des 
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siècles. Cette évolution va dans le sens d’un accroissement de la 
fécondité des femelles, mais son caractère le plus frappant, c’est 
qu'elle tend à une différenciation toujours plus accusée entre les 
sexués et les neutres et vers un polymorphisme de ces derniers. 
Ces particularités entraînent une interdépendance de plus en plus 
accusée entre les divers membres de l’association et sont souvent 
liées à des comportements très spécialisés. 

Dans une série de cas cependant, on observe une évolution qui, 
du point de vue social tout au moins, peut être considérée comme 
régressive. [Il semble par exemple très probable, d’après WHEELER, 
que certaines espèces de Fourmis n’ayant qu’une forme de neutres 
dérivent d’ancêtres chez qui le polymorphisme était plus accusé. 
Plus frappantes encore sont les espèces chez qui les ouvrières ont 
complètement disparu, ce que l’on constate chez certaines Fourmis, 
chez les Psithyres et chez quelques Guêpes de nos régions. Ces 
insectes ne retournent pas à la vie solitaire de leurs ancêtres éloignés, 
mais vivent en parasites chez des formes sociales qui leur sont 
souvent étroitement apparentées. 

Revenant aux espèces sociales évoluées, examinons encore 
certaines caractéristiques qu'elles ont acquises au cours de l’évolu- 
tion. Un problème se pose entre autres, en face de ces associations 
qui peuvent compter des dizaines ou des centaines de milliers 
d'individus, c’est celui de l’organisation du travail. Si celle-ci existe 
déjà chez l’insecte solitaire, combien plus complexe devient-elle 
chez les espèces sociales: ce n’est pas que les travaux soient très 
différents, mais 1c1 l’insecte n’est plus seul; son activité doit s’inté- 
crer dans celle de toute la colonie. 

Les travaux de Rôscx et de GorrscH nous ont montré quels 
étaient les principes de la division du travail chez les Abeilles et 
chez les Fourmis. I! existe tout d’abord une répartition des tâches 
en rapport avec la morphologie des individus; les sexués assurent 
seuls les fonctions de reproduction, les neutres effectuant les autres 
travaux. Lorsque plusieurs castes de neutres existent, elles ont 
jusqu’à un certain point des attributions différentes. Cependant, 
le type de division du travail le plus caractéristique des insectes 
sociaux, particulièrement évident chez l’Abeille, est celui de la 
«chaîne des travaux ». L’ouvrière d’Abeille exerce successivement 
au cours de son existence, les diverses activités d’où dépend la 
prospérité de la ruche; elle est tour à tour nourrice, bâtisseuse et 
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butineuse, fonctions qui sont en rapport avec le développement des 
glandes nourricières dans la première phase, cirières dans la 
deuxième phase et de la régression de ces organes durant la troi- 
sième période. Remarquons enfin que des individus d’âge et de 
morphologie semblables peuvent se spécialiser dans des travaux 
particuliers, type de division du travail comparable à celui qui 
existe dans la société humaine; c’est ainsi que les Abeilles butineuses 
récoltent les unes du pollen, les autres du nectar. 

Ces diverses observations nous rendent compte de la répartition 
des charges, mais 1l est un aspect plus intéressant encore de ce 
problème de l’organisation du travail, c’est celui de la coordination 
des efforts. Les remarquables recherches de von FRISCH, ainsi que 
celles de Gozrscx ont démontré qu'il existe, tant chez les Fourmis 
que chez les Abeilles, des moyens de communication entre les 
membres de la colonie; 1l existe une sorte de langage. Ainsi, un phé- 
nomène perçu par un seul individu pourra-t-1l avoir de grandes 
répercussions. Une Fourmi isolée, constatant un danger, peut mettre 
toute la fourmilière en état d’alerte; une Abeille découvrant d’abon- 
dantes provisions qu'elle ne peut exploiter seule pourra se faire 
aider par nombre de ses compagnes. Le rendement du travail s’en 
trouve considérablement accru. 

Nous sommes ainsi en mesure d’affirmer qu’une société d’in- 
sectes ne peut pas être considérée comme une série d'individus 
Juxtaposés travaillant sans contacts avec leurs voisins, mais cons- 
titue un tout organisé; c’est ce que nous prouvent de façon plus 
évidente encore les phénomènes de régulation qui se déroulent sans 
aucun doute dans toutes les associations évoluées. Il est en effet 
certain que celles-ci ne peuvent se maintenir que si se réalise un 
certain équilibre. Il faut par exemple une harmonie entre l'intensité 
de la construction et la population du nid; il est nécessaire que les 
proportions entre le nombre d'individus des diverses castes ou entre 
les diverses activités des individus d’une caste restent dans certaines 
hmites. Or cet équilibre ne peut être que dynamique: il a continuel- 
lement tendance à se rompre et doit être rétabli. Des phénomènes 
de régulation sont donc indispensables, dont plusieurs sont connus 
chez les Abeiiles. 

Les apiculteurs savent depuis longtemps que si la reine d’une 
ruche vient à périr (rupture de l’équilibre), les Abeilles élèveront 
une reine de « sauveté », en nourrissant de façon particulière une 
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larve destinée primitivement à donner naissance à une ouvrière 
(régulation). Il est intéressant de constater qu’une très petite 
fraction seulement de la population totale réalise ce rétablissement 
de l’équilibre. L’essaimage, le massacre des mâles doivent aussi être 
placés dans la catégorie des phénomènes de régulation. C’est aussi 
dans ce domaine que Rôscn a réalisé une expérience très suggestive. 
Grâce à un ingénieux artifice, 1l a réussi à scinder la population 
d’une ruche en deux fractions, l’une ne contenant que des ouvrières 
Jeunes, nourrices ou bâtisseuses, l’autre des Abeilles âgées, des 
butineuses. Après une courte période de désarroi, il a constaté que 
les Abeilles jeunes se transformaient précocement en butineuses, 
tandis que les ouvrières âgées voyaient se développer à nouveau ou 
tout au moins se prolonger beaucoup l’activité de leurs glandes 
nourricières et cirières. 

C’est en considérant ces phénomènes de régulation que la com- 
paraison souvent tentée entre une société d'insectes et un être 
pluricellulaire prend toute sa valeur. Si un Métazoaire est un orga- 
nisme et non pas un simple agrégat de cellules, c’est bien parce que 
des phénomènes de coordination et de régulation se déroulent sans 
cesse en lui, c’est parce que les diverses parties réagissent continuel- 
lement les unes sur les autres. La ruche n’a-t-elle pas sa régulation 
thermique comme un Vertébré supérieur ? C’est sans doute l’en- 
semble de ces phénomènes de régulation qui représente ce que 
Maeterlinck appelait l’€Esprit de la ruche »; la tâche de l'avenir 
sera d’en préciser les mécanismes, de créer une sorte de « phys1o: 
logie de la société ». 

La brève étude que nous venons de faire des sociétés d'insectes 
nous a montré que l’on doit rechercher leur origine dans une petite 
modification du comportement. Mais la nature, une fois lancée dans 
une direction, ne s'arrête pas de sitôt; ayant inventé un principe, 
elle cherche à le perfectionner sans cesse; elle tend à en épuiser les 
possibilités. Ainsi, partant de modestes associations semblables à 
celles des Halictes, elle a créé au cours des millénaires le prestigieux 
peuple des Abeilles, elle a édifié les colossales cités des Termites, 
peuplées de millions d'individus. 


(ge) 
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N° 8. R. Geigy. — Sporogonie de Plasmodium vivax 
chez des Anophèles de provenance suisse. 
Institut tropical suisse, à Bâle. 


Il est connu qu'il existait autrefois en Suisse de nombreux 
foyers actifs de malaria tertiana qui se sont successivement éteints 
vers la fin du siècle dernier. Cependant les deux espèces de mous- 
tiques vecteurs de cette maladie, Anopheles maculipennis et Ano- 
pheles bifurcatus, continuent à abonder dans ces régions. GALLI- 
VALERIO, qui s’est particulièrement occupé de ce problème, a essayé 
de ramener cet état de choses aux facteurs suivants: 


a) L’élévation du niveau de l’hygiène publique a renforcé la 
résistance de notre population vis-à-vis de la malaria ; 


b) Par des travaux d’assainissement et de drainage de nombreux 
gites d’Anophèles ont été éliminés; 

c) Par l’extension de l’élevage du bétail, les Anophèles sont 

= devenus en partie zoophiles, c’est-à-dire séjournent de pré- 
férence dans les étables et vont plutôt se gorger sur le bétail 
que sur l’homme: 


d) Il est possible que les Anophèles aient acquis une certaine 
immunité contre le plasmodium, c’est-à-dire ne seraient plus 
capables de développer de la sporogonie. Ce dernier point 
est particulièrement susceptible d’être vérifié expérimen- 
talement. 


En été 1944, l’Institut tropical suisse installa à l’hôpital auxi- 
lire à Bâle une section clinique où furent soignés, depuis le mois 
de juin jusqu’à la fin de l’année, cent soixante-trois évadés yougo- 
slaves, atteints de malaria tertiana, conçue dans des camps de 
prisonniers en Sardaigne. Cet événement permettait des expé- 
riences de sporogonie avec des Anophèles provenant d’anciens 
foyers de malaria des cantons de Bâle, Vaud et Valais. Le tableau, 
ainsi que le résumé suivant, donne un bref aperçu des résultats 
obtenus. 


1 Une étude plus détaillée paraîtra dans Acta tropica, fasc. 1, 1945. 
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Expériences de Sporogonie. 


(3 août au 8 décembre 1944.) 


Anoph. Anoph. 
maculipennis bifurcatus 


Total des moustiques utilisés 69 113 


dont apposés une seule fois sur 
porteur de gamètes (aucune 27 15 
infection) 

apposés plusieurs fois sur por- 
teurs de gamètes 


dont infectés 8,6% 


Infection de l'intestin exclusive- 


ment (10€ jour !) 
L Be" 
Infection des glandes salivaires 2 
exclusivement IE 0 
3 
Infection de l’intestin et des {infections 
glandes salivaires répétées) 
B, L L 
B — Anophèles récoltés entre Bâle et Riehen. 
per » » dans une ferme près de Bex. 
L — » » dans une ferme à Lausanne-Vidy. 
Y — » » à Yverdon et à Yvonand. 


Nous pouvons déduire les faits suivants : 


1. Les espèces Anoph. maculipennis typ. et Anoph. bifurcatus, 
vivant actuellement dans des régions d’anciens foyers de malaria, 
ne présentent aucune immunité vis-à-vis du plasmodium vivax, 
mais sont parfaitement capables de développer une sporogonie 
typique avec cystes intestinaux et infection des glandes sali- 
vaires. La réimfection de l’homme n’a pas été tentée. 


2. La formation des cystes intestinaux réussit de préférence 
lorsqu'on appose les Moustiques plusieurs fois de suite sur des 
malades porteurs de gamètes (des repas de sang répétés par 
intervalles de trois à quatre jours augmentent la chance d'in- 
fection). Il est en outre nécessaire, au moins dans les vingt- 
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quatre heures qui suivent le repas, de maintenir les moustiques 
à une température de 20 à 24°C. D’après mes observations, 
les cystes sont formés au plus tôt dix Jours après le repas infec- 
tant. 


3. L'infection des glandes salivaires réussit moins bien lorsque les 
moustiques se trouvent déjà au seuil de la diapause hivernale 
(fin octobre), cela est probablement dû au fait que leur activité 
physiologique est réduite et qu’on ne réussit plus à la réveiller 
par une élévation artificielle de la température. 


4. Un intestin dont les cystes ont tous expulsé leurs sporozoïites se 
restitue normalement. Cependant des infections répétées sont 
assez fréquentes; on trouve alors sur la paroi intestinale des 
cystes de tout âge dont le nombre peut atteindre environ 500. 


9. Le matériel sporogonique récolté n’était pas assez abondant pour 
faire une étude cytologique très détaillée sur le développement 
des cystes. L'examen de nos préparations permet cependant de 
confirmer les descriptions que Grass et d’autres auteurs en 
ont donné. 


6. Les Moustiques supportent en général des infections, même mas- 
sives, sans retentissement sur leur état général. Dans un seul cas 
cependant j'ai pu constater qu’une infection abondante du corps 
par des sporozoïtes était accompagnée de signes d’affaiblisse- 
ment très nets. 


Maintenant que nous avons la preuve que les deux espèces 
d'Anophèles les plus répandues chez nous sont capables de devenir 
infectieuses et que par là même l'hypothèse d’une immunité éven- 
tuelle doit tomber, nous devons admettre que ce sont les autres 
facteurs invoqués par GALLI-VALERIO qui avaient suffi à eux seuls 

à faire disparaître la maladie en Suisse. 

| Quant au danger qu’un de ces foyers puisse être réactivé, il me 
semble minime, sinon pratiquement inexistant par les raisons 
suivantes : 


Un Anophèle n’aura guère l’occasion de rencontrer en Suisse 
un porteur de gamètes et, même si c'était le cas, un unique repas 
de sang ne suffira généralement pas pour développer la sporogonie. 
La perspective deviendrait déjà plus favorable lorsqu'il y aurait un 
rassemblement de malariques dans une certaine localité. (C'était 
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le cas dans les camps d’internés malariques qu’on a d’ailleurs trans- 
férés dans des régions élevées où l’Anophèle fait défaut.) Mais 
même s’il y a un rassemblement de malariques, le Moustique ne peut 
devenir vecteur que lorsque les conditions de température le per- 
mettent, c’est-à-dire quand l’Anophèle fraîchement gorgé se trouve 
pendant environ vingt-quatre heures dans une température d’au 
moins 18° C. Dans notre climat, 1l y a relativement peu de jours 
dans l’année où ces conditions sont remplies; surtout pendant les 
heures du soir, où le Moustique s'attaque le plus à l’homme. 


Dans mes expériences, à peine 9% des Anophèles qui ont pris 
des repas répétés sur des porteurs de gamètes sont devenus infec- 
tieux. Dans la nature, ce pourcentage peut encore-se réduire, car 
les Moustiques sont exposés à toutes sortes de dangers et risquent 
de ne pas atteindre le dixième Jour où leurs glandes salivaires 
peuvent commencer à être peuplées de sporozoïtes. J’estime donc 
que, pour qu'un foyer puisse être activé, 1l faut non seulement un 
certain nombre de porteurs de gamètes, mais encore une abondance 
d’Anophèles, et une température voisine de 20° C. 


N0 9. F.E. Lehmann, Bern. — Der Auf- und Abbau 
des Mitoseapparates beim Tubifex-E1 und seine 
stoffliche Beeinflusshbarkeit !, Mit 2 Textabbildungen. 
Zoologisches Institut der Universität Bern. 


Im Anschluss an die Befruchtung laufen am tierischen Ei im 
rhythmischer Folge Zellteilungsvorgänge ab. Sie sind von tiel- 
greifenden Strukturwandlungen im Zytoplasma und im Kern- 
apparat begleitet. Diese Strukturwandlungen lassen sich durch 
Zentrifugierung beim Tubifex-Ei wenigstens teilweise unterdrücken 
(Eigene Beobachtungen). Vüllig künnen sie ausgeschaltet werden 
bei Seeigeleiern, die sehr hohen hydrostatischen Drucken unter- 
worfen werden (PEASE). Dagegen wird die rhythmiseh wechselnde 


1 Ausgeführt mit Unterstützung der Ciba, Basel. 
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Bereitschaft, einen Mitoseapparat aufzubauen oder in der Ruhe- 
phase zu verharren durch den Druck nicht verändert. Das bedeutet, 
dass die Eiïer unabhängig von der Druckwirkung während einer 
bestimmten Phase in einem ,,mitotischen Funktionszustand** 
verharren, der unabhängig von seiner Realisation bestehen kann. 
Darauf folgt ein ,interphasischer Funktionszustand‘‘, in dem nur 
Ruhekerne aber keine Mitosestrukturen stabil sind. 

Während des mitotischen Funktionszustandes sind vor allem 
die strukturbildenden Anteile des Plasmas in Funktion. Es sind 
nach Mon (Arkiv f. Zoologi, 35, 1944) fädige Elemente von der 
Art der Chromonemata. Sie bauen den Asterapparat auf und bilden 
wohl auch den stabilen Anteil der Eirinde. Am Ende der Mitose- 
phase wird die Eirinde sehr beweglich, zugleich erfolgen starke 
Stromungen 1m Endoplasma. Die maximale Festigung der Struk- 
turen, die während der Metaphase herrscht, wird abgelôst durch 
eme zunehmende Verschieblichkeit von Eirinde und Endoplasma. 
Das bedeutet, dass die Vernetzung der fädigen Plastinelemente 
zum Teil wieder rückgängig gemacht wird. 

Nicht nur mechanische Einwirkungen vermôügen den Ablauf 
der mitotischen Vorgänge zu beeinflussen, sondern auch chemische 
Mittel. Substanzen, welche die Zellteilung hemmen oder blockieren 
ohne die Zelle zu tôten, kann man als antimitotische 
Stoffe bezeichnen: Das Tubifex-Ei eignet sich sehr gut für die 
Analyse des antimitotischen Effekts. Unsere Untersuchungen an 
verschiedenartigen antimitotischen Stoffen zeigen für die einzelnen 
Substanzen ein recht mannigfaltiges Wirkungsbild. Wir versuchten 
zunächst, dieses genauer mit zytologischen Befunden zu kenn- 
zeichnen, um damit erste Hinweise auf den Wirkungsmechanismus 
der einzelnen Stoffe zu erhalten, der vermutlich bei den einzelnen 

 Stofftypen nicht gleichartig ist. In dieser Mitteilung werden vor 
 allem einige allgemeine Gesichtspunkte dargelegt, während aus 
den anschliessenden Mitteilungen von LüscaEer und HuBER die 
zytologischen Einzelheiten zu ersehen sind. 


| 4. INHIBITIVE ANTIMITOTICA. 


| Einige Substanzen hemmen die Furchungsteilung, indem sie in 
 erster Linie die Beweglichkeit des Zytoplasmas, insbesondere der 
Zelloberfläche oder der Rinde lähmen, ohne dass dabei die Kern- 
| strukturen wesentlich geschädigt zu werden brauchen. Zu diesen 
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inhibitiven Antimitotica gehôren zwei Chinone: 1. Das 1,4-Benzo- 
chinon das von Hans Haporn und F. E. LEHMANN untersucht 
wurde (unverôüffenthcht); 2. Das 1,4-Naphthochinon, über dass an 
dieser Stelle von W. HuBEer berichtet wird. (Siehe S. 355) 

Die Wirkung des Benzochinons stimmt in manchen Punkten 
mit derjenigen des Naphtochinons überein. Konzentrationen 


DOPPELKERN-ZELLE 


o 


ABB, 1ra:c. 
Zytologische Wirkungen der Benzochinonbehandlung. 


a) Normaler Zweizeller auf dem Stadium der Prophase. Man beachte die 
Kerngrüsse in CD. | 

b) Behandelter 3-Zeller. AB hat keinen Kern erhalten, ebensowenig wie C. 
In D setzt eine neue Prophase ein mit einem abnormen Riesenkern, Im 
dem das Chromatin des ganzen Keimes angehäuft 1st. 

c) Dauerbehandelter Keim nach 24 Std. Er enthält eine doppelkernige Zelle. 


zwischen 1:8 und 1:20 Millionen blockieren Keime, die auf der 
Metaphase des Einzellstadiums in die Lüsung gebracht wurden, 
als Ein- oder Zweizeller. Solche Keime zeigen noch nach 24 Stunden | 
in allen Fällen deutliche Ruhekerne oder Mitosestadien. Diese 
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Behandlung hat also im Gegensatz zu derjenigen mit Colchicin, 
wenn überhaupt, nur einen ganz geringen karyoklastischen 
Effekt. Dagegen ist die inhibitive Wirkung sehr ausgesprochen. Der 
Furchungsprozess wird durch stärkere Konzentrationen entweder 
auf dem Stadium des Ein- oder Zweizellers vüllig sistiert und bei 


—_ SPINDEL 


ABB. 1 d-f. 


d) Kurzbehandelter Keim. Es ist ein Einzeller, der nach 2% Stunden zahl- 
reiche grosse Karyomeren gebildet, aber keine Plasmateilung ausgeführt 
hat. Dotter schwarz. 

e) Keim auf der 2. Furchungsmetaphase mit 1:2 Millionen behandelt nach 
60 Min. Der Aster hat sich von der Spindel gelôst. Dotter schwarz. 

Î) Tripolare, polyploide Mitose, nach Kurzbehandlung eines Einzellers, der 
24 Stunden nach der Behandlung fixiert wurde. Dotter schwarz. 


Konzentrationen, die schwächer als 1: 20 Millionen sind, erheblich 
verlangsamt. Die Aktivität der Karyokinese braucht durch Konzen- 
trationen, welche die Plasmateilung vüôllig verhindern, nicht 
blockiert zu sein. Es kônnen weitere Kernteilungen erfolgen. So 


! 
[l 
Rev. Suisse DE Zoor., T. 52, 1945. 24 
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treten in der Folge entweder mehrkernige Zellen auf oder einheit- 
liche Riesenkerne (Abb. 1 b), die hôchstwahrseinlich polyploid sind 
(Abb. 1 a-c). 

Genau dieselben Wirkungen künnen durch kurzdauernde 
Behandlung der ersten Furchungsmetaphase mit der starken 
Konzentration von 1:2 Millionen erzielt werden. Dadurch wird das 
Vermôügen zur Plasmateilung weitgehend und bleibend aufgehoben, 
die Karyokinese kann aber auch hier manchmal weitergehen. Dies 
führt ebenfalls zu mehrkernigen (Abb. 1 d) oder polyploiden Zellen 
(Abb. 1 d-ÿ). 

Schwach destruktive Wirkungen haben hôühere Konzentra- 
tionen von Benzochinon. Die Spindel wird aufgelockert und die 
Chromosomen zeigen eine abnorme Anordnung. Ferner lüst sich 
die Spindel von den Asteren ab (Abb. 1 f). Allerdings kommt es nie 
zu einer raschen und vollständigen Auflüsung dieser Gebilde 
(Karvoklasie) wie etwa bei Phenanthrenchinon oder Stilboestrol. 
Somit stehen bei Benzochinon und Naphthochinon inhibitive 
Wirkungen im Vordergrund, die in erster Linie die Beweglhichkeït 
der Eirinde und des Endoplasmas während der Ana- und Telophase 
einschränken oder vüllig blockieren künnen, ohne den Kernapparat 
wesentlich zu schädigen. 


2. DESTRUKTIVE ANTIMITOTICA. 


Ferner haben wir mehrere Stoffe untersucht, bei denen zusam- 
men mit der irreversiblen Hemmung der Plasmateilung eine mebr 
oder weniger weitgehende Zerstürung des Kernapparates und zwar 
sowohl der achromatischen wie der chromatischen Komponenten 
erfolgt. Das Verschwinden der embryonalen Zellkerne nach che- 
mischer Behandlung ist in diesem Ausmasse bisher nur bei Tubi- 
fex-Eiern beobachtet worden (LEHMANN und Woker 1940). Be 
Amphibieneiern konnten wir bisher eine so starke karyoklastische 
Wirkung von antimitotischen Stoffen nicht beobachten. Wir haben 
also bei Tubifex neben den inhibitiven Wirkungen vor allem auch 
destruktive Wirkungen bei bestimmten Antimitotica gefunden. 
Dazu gehüren das Colchicin (Woker 1944, Rev. suisse Zool., 50; 
LüscHer 1945) das Stilbüstrol (LüscHEer, diese Zeitschrift 1945) 
und das 9,10-Phenanthrenchinon (Hu8Eer, diese Zeitschrift 1945). 
Die von uns geprüften Stoffe scheinen die verschiedenen Funktions- 
zustände im Mitosezyklus in verschiedener Weise zu beeinflussen. 
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Der Znterphasenkern scheint stark auf das Colchicin zu reagieren, 
benso wie auch die Pro- und Telophase. Demgegenüber ist der 
»ereits gebildete achromatische Teilungsapparat weniger empfind- 
ich (LEHMANN 1943, Lüscuer 1945). Seine Bildung kann sogar 
Jeschleunigt werden (LÜScHER 1945). Immerhin verfallen auch 
hromosomen, die in der Prophase ohne Zusammenhang mit einer 
spindel gebildet werden künnen, rasch der Auflüsung. Die rhyth- 
nisch auftretende anaphasische Oberflächenunruhe wird im Gegen- 
atz zu der Wirkung niedriger Chinone vom Colchicin relativ wenig 
setroffen (WokERr 1944). 

Andererseits kann auch die Mitosephase, in der die 
selstrukturen der Asteren und Spindeln aufgebaut werden, direkt 
ngegriffen werden. So wirkt das Stilbüstrol, indem es während der 
Meta- und Anaphase die Auflüsung des Spindel- und Asterapparates 
nerbeiführt. Das Phenanthrenchinon trifft dieselbe Phase. Für 
liesen Stoff ist zudem charakteristisch, dass der achromatische 
Apparat relativ leicht in seine Komponenten, Spindeln und Asteren 
auseinanderfällt (Huger 1945), was weder bei der Einwirkung des 
colchicins noch bei derjenigen des Stilbüstrols der Fall ist. 

Diese zytologischen Befunde liefern erste Hinweise darauf, dass 
he verschiedenen destruktiven Antimitotica nicht alle in derselben 
Phase maximal wirken und zudem auch die Strukturen des Kern- 
und Teilungsapparates in verschiedenartiger Weise angreifen. 


3. ZUSAMMENFASSENDE ÉERORTERUNG. 


Unter antimitotischen Stoffen verstehen wir Substanzen, welche 
bei Zellen das Teilungsvermôügen selektiv und irreversibel blockieren 
kônnen, ohne im übrigen letal zu wirken. Die am T'ubifex-Ei geprüften 
Antimitotica lassen sich nach ihrer zytologischen Wirkungsweise 
venauer charakterisieren. Die 2nhibitiven Antimitotica (1,4-Benzo- 
Chinon und 1,4-Naphtochinon) zeichnen sich dadurch aus, dass sie 
vor allem durch Blockierung der Phase maximaler Plasmabewe- 
gungen (Ana- und Telophase) die Zellteilung verunmôüglichen oder 
Stark hemmen. Auch durch geeignete Kurzbehandlung mit Benzo- 
chinon kann das Plasma-Teilungsvermügen irreversibel aufgehoben 
werden, ohne dass die Kernteilung in diesem Falle vüllig sistiert zu 
sein braucht. Es künnen dabei mehrkernige oder polyploide Zellen 
entstehen. Den destruktiven Antimitotica gemeinsam ist die Zer- 
stôrung des Kernapparates bis zur vülligen Auflüsung, die Karyo- 
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klasie. Im einzelnen wirken aber die geprüften Stoffe verschieden: 
Colchicin wirkt vor allem auf den Inter- und Prophasenkern 
während Stilbôüstrol und 9,10-Phenanthrenchinon hauptsächlich 
den Mitoseapparat angreifen. Besonders bemerkenswert ist der 
Zerfall in Asteren und Spindeln bei der Phenanthrenchinon- 
emwirkung. Die Beweglichkeit der Rinde und des Endoplasmas 
wird weniger stark reduziert, so dass Zellabschnürungen auch noch 
bei starker Schädigung der Keime môüglich sind. 

Unsere Befunde gestatten es somit, den antimitotischen Effekt 
verschiedener Stoffe mit Hilfe des Tubifex-Testes genauer zu 
erfassen und für jede geprüfte Substanz ein charakteristisches 
Wirkungsbild zu entwerfen. Ob sich an anderen Objekten, ins- 
besondere an Amphibieneiern analoge Resultate erzielen lassen, 
kann heute noch nicht gesagt werden. Entsprechende Versuclie 
sind im Gange. Jedenfalls liess sich für das Tubifex-E1 feststellen, 
dass auch für tierische Zellen Stoffe mit geringem destruktivem 
Effekt gefunden werden künnen, die unter günstigen Bedingungen 
polyploidisieren. Gegenüber Pflanzenzellen scheint das Colchicin 
eine entsprechend geringe kerndestruktive Wirkung zu haben. 
Das erklärt seine vorzügliche Eignung bei der Erzeugung poly- 
ploider Pflanzenzellen. Beim Tubifex-E1i dagegen wirkt die gleiche 
Substanz sehr stark karyoklastisch ähnlich wie auch das Stilbüstrol 
und das Phenanthrenchinon. So künnen an diesem Objekt von 
den genannten Substanzen auch keine ausgesprochenen poly- 
ploidisierenden Wirkungen erwartet werden. 

Den hier untersuchten Antimitotica dürfte, dark ihrer verschie- 
denen Wirkungsweise, eine erhebliche Bedeutung für die weitere 
Analyse des Zellteilungsgeschehens zukommen. 
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N° 10. M. Lüscher, Bern. — Vergleich der Stilboestrol- 
und der Colchicimemwirkunge auf die Mitose des 
Tubifex-Kies 1. Mit 10 Textabbildungen. 

Zoologisches Institut der Universität Bern. 


Über den Einfluss des Colchicins auf den embryonalen Zellkern 
von T'ubijex berichteten schon 1940 LEHMANN und WoKkEr (Verh. 
Schweiz. Nat. Ges. Locarno). Es wurde damals gezeigt, dass die 
erste oder die zweite Furchungsmitose durch starke Konzentra- 
tionen (1: 500) von Colchicin blockiert werden kann. Ferner wurde 
dort gezeigt, dass sich die Kernstrukturen während der Prophase 
der ersten oder zweiten Furchungsmitose auflôsen, und zwar 
künnen die Kerne vollständig verschwinden. Dieses vollständige 
Verschwinden von Kernstrukturen wurde bisher nur bei T'ubifex 
beobachtet. 

Es hat sich neuerdings gezeigt, dass Stilbüstrol, dessen Mitose- 
wirksamkeit schon durch Tôxpury (Roux’ Arch., 142, 1943) 
nachgewiesen wurde, in geeigneten Konzentrationen ebenfalls die 
ersten Furchungsmitosen blockiert. Auch Stilbüstrol bringt nach 
kurzer Zeit die Kernstrukturen zum Verschwinden. 

Nun hat sich diè Frage gestellt, ob der äusserlich gleiche End- 
zustand der Mitosehemmung unter Kernauflüsung in der Zelle unter 
den gleichen Begleiterscheinungen erreicht wird. Bei der Analyse 
der Schädigung, zu welcher 113 stilbüstrolbehandelte und 150 col- 
chicmbehandelte Keime zytologisch untersucht wurden, hat sich 
dann ein verschiedener Schädigungsablauf ergeben. Unter Vergleich 
der zytologischen Befunde werde ich im Folgenden versuchen, die 
verschiedenen Schädigungstypen dieser ,antimitotischen Stoffe“ zu 
charakterisieren. 


I. Die WIRKUNGSBREITE DER UNTERSUCHTEN STOFFE. 
Die Abbildung 1 stellt die Wirkungsbreite des Colchicins und 
der weiblichen Sexualhormone Ostradiol und Stilbôüstrol dar. Die 
Versuchskeime gelangten als Einzeller auf dem Stadium der Meta- 
phase in die Lüsung und wurden nach 24 Stunden untersucht. Es 


1 Ausgeführt mit Unterstützung der Ciba, Basel. 
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zeigt sich eine vollkommen andere Wirkung der Sexualhormone im 
Vergleich zu Colchicin. Dieses wirkt nur in starken Konzentrationen, 
hot aber einen stoppenden Bereich, der von 1: 500 bis 1: 50.000 
geht. In diesem ganzen Konzentrationsbereich werden die Keime 
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ABB. 1. 
Wirkungsbreite von Colchicin, Oestradiol und Stilboestrol. 


als 1-4-Zeller blockiert, ohne dass innert 24 Stunden Zytolvse 
eintritt. In Konzentrationen von 1: 70.000 bis 1: 100.000 wird die 
Furchung atypisch, die Differenzierungsfähigkeit der Zellen geht 
verloren, und die Keime sterben nach einigen Tagen (vergl. auch 
WokEr 1944, Rev. suisse Zool., 51). 

Im Gegensatz zu Colchicin sind die weiblichen Sexualhormone 
viel zytolytischer, aber auch bedeutend wirksamer. Ostradiol hat 
allerdings keinen eigentlich stoppenden Bereich; denn es bewirkt im 
sesättigter Lüsung von 1: 100.000 nur eine atypische Furchung und 
nur in Einzelfällen eine Blockierung. Dagegen werden die Keime 
durch Stilbüstrol in Konzentrationen von 1: 300.000 bis 1: 500.000 
auf dem 2-4-Zellstadium blockiert, ohne dass innert 24 Stunden 
Zytolyse eintritt. Erst in einer Konzentration von 1: 3.000.000 
bleibt die Entwicklung unbeeinflusst. In der gesättigten Lüôsung 
von 1: 100.000 werden die Keime als 2-Zeller blockiert, gehen aber 
nach einigen Stunden unter Zytolyse zugrunde. 
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Da Ostradiol keinen Bereich hat, in dem es die Zellteilung 
lockiert, ohne zytolytisch zu sein, beschränkt sich die zytologische 
Jntersuchung auf die Wirkung des Stilbüstrols und des Colchicins. 
er im Gegensatz zu Colchicin sehr schmale Bereich des Stilbüstrols 
cheint mir für die Wirkung sehr charakteristisch zu sein. 


II. DIE ZYTOLOGISCHE WIRKUNG. 


Es soll zunächst die zytologische Wirkung des Colchicins 
largestellt werden. Da Colchicin sehr langsam in die Keime ein- 
lringt, wurden diese vor der zweiten Reifungsteilung in die Lüsung 
ebracht und bis zur Fixierung darim gelassen. Colchicin wirkt 
mmittelbar fordernd auf die Mitose, d. h., wenn überhaupt noch 
ine Mitose eintritt, so wird sie beschleunigt (Abb. 3). In einer 
tarken Konzentration (1: 1.000) wird der Kern in der Prophase 
yknotisch (Abb. 2) und zerfällt nach kurzer Zeit. Unter Umständen 
ommt es noch zur Bildung der Chromosomen; aber die Spindel- 
nldung unterbleibt. So kommt es zum typischen Bild der blockier- 
en ,Metaphase”. Wählt man die Konzentration etwas schwächer 
1: 3.000) so läuft die erste Furchungsteilung ungehindert ab. Der 
Kern der AB-Zelle wird in der nächsten Prophase pyknotisch und 
wird in gleicher Weise aufgelôst (vergl. Abb. 3-6). In der CD-Zelle 
äuft aber auch noch die zweite Furchungsmitose ab und erst in der 
lelophase beginnt auch hier die Degeneration der entstehenden 
Ruhekerne (Abb. 5). Auch diese werden pyknotisch (Abb. 6) und 
erfallen nach kurzer Zeit. Colchicin greift also in der Ruhephase an. 
Wenn aber noch eine Spindelbildung zustande kommt, so läuft die 
anze Mitose ungehindert ab, und das Gift greift erst in der nächsten 
Ruhephase wieder ein. 

Nach Behandlung mit Stilbüstrol finden wir ein ganz anderes 
Wirkungsbild. Stilbüstrol dringt rasch in die Keime ein, sodass es 
zenügt, diese als Einzeller auf dem Stadium der Metaphase in die 
Lüsung zu bringen, um einen Zerfall des Kernapparats in der 
D-Zelle während der zweiten Furchungsmitose herbeizuführen. 
In einer Konzentration von 1: 300.000 bleiben die Keime meist auch 
auf dem Dreizellstadium stehen, doch setzt die Degeneration des 
Kernapparates bereits bei Beginn der Metaphase ein. In der Pro- 
phase (Abb. 7) ist noch keine Veränderung zu erkennen. Die Spindel 
wird zwar gebildet, doch sind die Spindelfasern oft sehr wirr und 
stark aufgelockert. Auch kann sich die Spindel nicht immer voll- 
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kommen strecken (Abb. 8). Im Zusammenhang mit der Auflockerung 
der Spindel sind die Chromosomen oft weit verstreut und künnen 
sich nicht zu einer schünen Âquatorialplatte ordnen. Schon während 
der Anaphase wird die Spindel aufgelüst, und die Chromosomen 
ballen sich zu Kôürnern zusammen (Abb. 9). Wenn die Chromosomen 
noch auseinanderweichen künnen, so wird die C-Zelle noch 
abgeschnürt. Wenn die Kontrollkeime die Telophase erreicht haben, 
sind in den Versuchskeimen meist nur noch undeutliche Kernreste 
vorhanden. Von der Spindel ist meist nichts mehr zu finden 
(Abb. 10). Die Wirkung des Stilbüstrols ist jedoch nicht streng 
phasenspezifisch wie diejenige des Colchicins, denn je nach dem 
Zeitpunkt des Behandlungsbeginns kann der Zerfall der Spindel 
früher oder später emsetzen. Charakteristisch für die Wirkung des 
Stilbôüstrols ist auch, dass es in wenig schwächeren Konzentratio- 
nen, etwa 1: 350.000 oder 1: 400.000 bereits viel weniger wirksam 


ABB. 2-6. 
Zytologische Bilder von mit Colchicin behandelten Keimen. 


a) Kontrollkeim, b) Versuchskeim. 
Vergr. 240 X 


ABB. 2: Nach 7-stündiger Einwirkung einer Lôsung 1:1000 ist der erste Furchungskern 
pvknotisch geworden. 
ABB. 3: Nach 8-stündiger Behandlung in einer Lôsung 1: 3000 hat der Keim die erste 


Le) 


Furchungsteilung überstanden. In der CD-Zelle ist die zweite Furchungsspindel gebildet. 
Die Mitose im V ersuchskeim ist weiter fortgeschritten als die des Kontrollkeims. In der 
AB-Zelle ein Ruhekern. 
AB8. 4: Nach 8 ,-stündiger Einwirkung einer Lôsung 1 : 3000 ist in der CD-Zelle die Meta- 
phase erreicht worden. In der AB- Zelle ist der Kern bereits pyknotisch geworden. 
ABB. 5: In der CD-Zelle ist in der Lüsung 1: 3000 die Telophase erreicht worden. Die 
entstehenden Tochterkerne werden bereits etwas pyknotisch. In der AB-Zelle befinden 
qe nur noch spärliche Kernreste. 

ABB. 6: : Die C-Zelle ist in der Lôsung 1: 3000 abgeschnürt worden. In C und D finden sich 
D Kerne. In der AB-Zelle ist der Kern vollkommen aufgelôst. 


ABB. 7-10. 
Zytologische Bilder von mit Stilboestrol behandelten Keimen. 


a) Kontrollkeim, b) und ec) Versuchskeime. 
Vergr. 240 X. 


ABB. 7: Nach 4-stündiger Einwirkung der Lôsung 1: 300.000 wurde eine normale Pros 
phase erreic ht. 

AgBg. 8: Nach 47,-stündiger Einwirkung der Lôsung 1:300.000 wurde die Metaphase 
erreicht, Die Spindel] hat sich nicht gestreckt und ist stark aufgelockert. 

Ag. 9: Nach 5-stündiger Einwirkung der Lôsung 1: 300.000 ist die Spindel in Auflüsung: 
Die Chromosomen beginnen, sich zusammenzuballen. 

Age. 10: Nach 5-stündiger Einwirkung einer Lôsung 1: 200.000 finden sich stark färbbare 
C hromatinkôrner oder nur noch undeutliche Kernreste. Der Kontrollkeirm hat ler das 
3-Zelistadium bereits erreicht. 


In allen zytologischen Bildern sind die Dotterkürner konturiert. Zur 
3ezeichnung der Furchungszellen vergl. Woker 1944 (Rev. suisse Zool., 51) : 
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COLCHICIN 
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ist und den Kernzerfall erst in späteren Stadien hervorruft. Im 
Gegensatz dazu wirkt Colchicin fast in seiner ganzen grossen 
Wirkungsbreite in der gleichen Weise. 


III. ZUSAMMENFASSUNG. 


Beim Colchicin erfolgt die Degeneration des Kernapparates in 
der Interphase. Der Ruhekern wird pyknotisch. Unter Umstäünden 
kommt es noch zur Bildung von Chromosomen, die dann kollabieren 
und sich auflüsen. Wenn aber auch noch die Spindel gebildet wird, 
so läuft der ganze Mitosezyklus ab, und es kommt erst in der 
nächsten Ruhephase zur Blockierung und Kernauflüsung. 

Die Wirkung des Stilbüstrols ist nicht so eindeutig phasen- 
spezifisch. Im Gegensatz zur Colchicinwirkung wird auch die 
Spindel in der Metaphase und Anaphase angegriffen. Sie kann sich 
nicht normal strecken und wird im Zusammenhang damit stark 
aufgelockert. Erst nachdem die Spindel fast vollkommen aufgelôst 
ist, erfolgt die Degeneration des chromatischen Apparates. Die 
Chromosomen bilden charakteristische Kürnchen und lüsen sich 
dann auf. 

Damit glaube ich, gezeigt zu haben, dass diese zwei antimito- 
tischen Stoffe, deren destruktive Wirkung auf den Kern nach 
längerer Einwirkung das gleiche Bild ergibt, dasselbe Endresultat 
herbeiführen kôünnen, indem sie auf verschiedene Weise in den 
Kernteilungsmechanismus eingreifen. 


N° 11. W. Huber, Bern. — Der Mitoseablauf be 
T'ubijex unter dem Einfluss von Naphtho- und 
Phenanthrenchinon !. Mit 4 Textabbildungen. 
Zoologisches Institut der Universität Bern. 


4. EÉINLEITUNG. 


Im Jahre 1942 hat Lenmanx? neben einigen Aminen eine Reihe 
von Chinonen auf ihre mitosehemmende Wirkung am Tubijex-Bi 


1 Mit Unterstützung der Ciba, Basel, ausgeführt unter der Leitung von 
Herrn Prof. F. E. LEHMANN. 
2 Verh. Verein Schweiz. Physiol., Juni 1942. 
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geprüft und deren Wirkungsbreite ermittelt. Dadurch wurde die 
Eignung dieses neuen Testobjektes erwiesen. Da man eme ver- 
schiedene Wirkungsweise dieser Chinone vermutete, wurden deren 
zwei genauer untersucht. Es handelt sich um das 1, 4-Naphthochi- 
non und das 9, 10-Phenanthrenchinon. Von beiden Stoffen wurden 
Konzentrationsreihen hergestellt. Die Versuchskeime wurden stets 
auf dem Stadium des Einzellers und zwar während der Ausbildung 
der Metaphasespindel in die Lüsungen gebracht. Im folgenden soll 
über die zytologischen Effekte dieser beiden Stoffe nach 3—5-stün- 
diger Dauerbehandlung berichtet werden. 


2. D1E WIRKUNG von NAPHTHOCHINON. 
a) Die Hemmung der Zellteilung. 


Die Hemmung konnte entweder sehr rasch erfolgen (Stop als 
Einzeller) oder es lief die erste Zellteilung noch ab und der Keim 
blieb als Zweizeller stehen (Stop als Zweizeller). Mehr als 50% 
Einzeller kommen in Konzentrationshereich 1: 2 M—1: 3,5 M vor. 
Kleinere und beträchtlich schwankende Anteile von Einzellern 
finden sich bis zu 1: 12 M, bei welcher Konzentration schon über 
70°, der Versuchskeime dreizellig werden. Relativ häufig und 
ebenfalls mit schwankendem Prozentanteil (4—309/) treten im 
Bereich 1: 3 M—1:12 M Keime mit angelegter oder unvollständig 
abgeschnürter AB-Zelle auf. Von 1:4 M bis 1:9 M sind die als 
Zweizeller gestoppten Keime mit über 50% vertreten. Gleichzeitig 
kommen bei der Konzentration 1: 4 M erstmals Dreizeller vor. Ihr 
Anteil nimmt mit abnehmender Konzentration zu und erreicht bei 
1:15 M 100. Hier treten auch Keime auf, die sich vereinzelt 
zu normalen Würmern entwickeln kôünnen. 


b) Die Beeinflussung des Mitoseapparates. 


Die bei stärkeren Konzentrationen blockierten Einzeller haben 
Stark reduzierte Metaphasespindeln ohne Asteren. Die Chromo- 
somen sind zu kleineren Brocken verklumpt (Abb. 1a). Die bei 
schwächeren Konzentrationen gestoppten Einzeller, die Keime mit 
angelegter oder unvollständig abgeschnürter AB-Zelle ? und die 
blockierten Zweizeller zeigen schwach blasige Ruhekerne. Bei den 


? Bezeichnung der Zellen und Ablauf der Normalentwicklung siehe WoKkER 
1944. Rev. suisse Zool., 51. 
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Einzellern künnen diese weit auseinander liegen, sie künnen aber 
auch emander stark genähert sein. Dies ist ein Zeichen für die oft 
unterbleibende Streckung der ersten Furchungsspindel (Abb. 1b, c). 


SP.REST 


PER ME 
Naphthochinon. 


a) Konz. 1:2 M. Stark reduzierte erste Furchungsspindel mit verklumptem 

Chromatin. 700 X. 

Konz. 1:3 M. Gestoppter Einzeller mit angelegter AB Zelle. Die beiden 

Kerne liegen nebeneinander. 150 X. 

c) Konz. 1:3 M. Blockierter Zweizeller mit unvollständiger Furche. Beide 
Kerne in der CD-Zelle. 150 x. 


b 


Je nachdem, ob-sich die Spindel richtig gestreckt hat und bei Zwei- 
zellern die Furchung auf dem richtigen Niveau erfolgte, entstehen 
Keime, die normal bekernt sind und solche mit abnorm kleiner, 
kernloser AB-Zelle und zweikerniger CD-Zelle (Abb. 24, b und c). 


AB: 


Naphthochinon. 


a) Konz. 1:7 M. Wenig gestreckte Anaphasenspindel. Die AB-Zelle wird in 
zu hohem Niveau abgeschnürt., 150 X. 

b) Konz. 1:3 M. Abnorm kleine, kernlose AB-Zelle. Die beiden Kerne liegen 
in CD. 150 X 

c) Normalkeim. Normal gestreckte Anaphasespindel. Die AB-Zelle ist weil- 
gehend abgeschnürt. 150 X. 
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Alle Keime, die in den 2. Furchungszyklus eintreten, zeigen nur 
geringfügige Storungen des Mitoseapparates: frühes Einfliessen von 
Dotter in die AÂquatorzone (Abb. 3a), wirre Spindelfasern, kurz- 
strahlige Asteren. Sobald Dreizeller entstehen, sind diese auch 
normal bekernt. Der normale Ablauf der zweiten Kernteilung ist 
aber nicht immer von einer Abschnürung der C-Zelle gefolgt. Bei 
mittleren Konzentrationen finden sich Keime, bei denen die zweite 
Kernteilung bis zum Ruhekernstadium mit starker Verzôgerung 
ablief, bei denen aber die Abschnürung von C in noch stärkerem 
Masse verzügert ist oder eventuell ganz unterbleibt (Abb. 3b und c). 


ABB. 3. 
Naphthochinon. 


Cup! 


a) Konz. 1:7 M. Frühes Einfliessen von Dotter in die Aequatorzone der 
2. Furchungsspindel. 360 X. 

b) Konz. 1:3 M. Er$schwerte Abschnürung der C-Zelle. Spindel in der Telo- 
phase. 150 X. 

c) Normalkeim. Gleiches Mitosestadium wie b, die C-Zelle ist jedoch schon 
weitgehend abgeschnürt. 150 X. 

Der zytoplasmatische Teilungsmechanismus ist demnach viel 

stärker geschädigt als der Mitoseapparat. Die beschriebenen 

Befunde ergeben zusammengefasst  folgendes  Wirkungsbild : 

Naphthochinon vermag auch bei stärksten Konzentrationen die 

Spindelstrukturen nicht vollständig aufzulüsen. Bei Konzentra- 

tionen, die den normalen Ablauf der Furchung noch verhindern, 

ist der Spindelapparat schon weitgehend normal. Das Chromatin 

wird kaum angesriften. 


3. DIE WIRKUNG VON PHENANTHRENCHINON. 


a) Die Hemmung der Zellteilung. 


Wie bei Naphthochinon kann auch mit geeigneten Konzentra- 
üonen von Phenanthrenchinon eine sofortige Hemmung der Zell- 
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teilung (Stop als Einzeller) oder eine Hemmung nach Ablauf der 
ersten Furchungsteilung (Stop als Zweizeller) erreicht werden. 
Von 1:8 M bis 1:18 M kommen in abnehmender Zahl gestoppte 
Einzeller und in zunehmender Zahl blockierte Zweizeller vor. Mit 
mehr als 50% der Versuchskeime sind die letzteren im Konzentra- 
tionsintervall von 1: 3,5 M bis 1: 30 M vertreten. Mit wechselndem 
Prozentanteil und gegenüber Naphthochinon zurücktretend finden 
sich bis zu 1:30 M Eïinzeller mit angelegter oder unvollständig 
abgeschnürter AB-Zelle. Bei 1: 16 M kommen erstmals Zweizeller 
vor, die in den zweiten Furchungszyklus eintreten. Prophase und 
Metaphase werden normal durchlaufen, in der Anaphase macht 
sich eine Verzügerung der Entwicklungsgeschwindigkeit bemerk- 
bar, die mit abnehmender Konzentration geringer wird und bei 
1:35 M verschwindet. Bei dieser Konzentration erscheinen die 
ersten Keime, die sich zu normalen Würmern entwickeln kôünnen. 


b) Die Peeinflussung des Mitoseapparates. 


Im Gegensatz zu Naphthochimon, das die Kerne nicht oder doch 
nur schwach schädigt, bewirkt Phenanthrenchinon wie das Col- 
chicin (WokEr 1944) 1! Auflüsung des Chromatins. Im Bereich von 
1:8 M bis 1:18 M sind etwas weniger als 50% der Versuchskeime 
chromatinlos. Wo noch Kerne nachgewiesen werden künnen, 
zeigen sie Auflosungserschemungen. Der Kernzerfall äussert sich 
zunächst in einer Volumenzunahme und oft in einer Aufspaltung 
der Kerns in mehrere Brocken (Abb. 4a). Kerne und Kernfragmente 
liegen stets in farblosen Vacuolen. Aus der Lage der Kerne in 
gestoppten Einzellern kann in vielen Fällen geschlossen werden, 
dass die Kernteilung noch ablief. Das bei Behandlungsheginn 
bestehende Gel (erste Furchungsspindel) wird im Laufe der ersten 
Teilung verflüssigt und seine Neubildung zu Beginn des zweiten 
Zyklus wird verunmôglicht. Die Polplasmen haben erhühte 
Beweglichkeit, meist sammeln sie sich an einem Pol an und falls 
eine Abschnürung von AB zustande kommt, kann diese vorwiegend 
aus dotterfreiem Plasma bestehen (Abb. 4b). Vacuolisiertes Plasma 
ist charakteristisch für die Phenanthrenchinonwirkung. 

Die Verzügerung der Zytoplasmateilung bei den Keimen, die m 
den zweiten Teilungszyklus eintreten, macht sich wie bei Naphtho- 


1 Rev. suisse Zool., 51. 
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chinonbehandlung in der Anaphase bemerkbar. Während aber die 
Naphthochinonkeime an 1ihren Spindelapparaten nur gerimgfügige 
Storungen zeigen, ist der Spindelapparat bei den Phenanthren- 
chinonkeimen noch ausserdentlich stark geschädigt. Bis zu 1:25 M 
sind stark reduzierte Spindeln und isolierte Asteren die häufigsten 


ABB. 4. 


Phenanthrenchinon. 


a) Konz. 1: 8 M. Gestoppter Einzeller mit angelegter Furche. Es sind zahl- 
reiche Kernfragmente (schwarz) vorhanden. 360 X. 

b) Konz. 1:16 M. Blockierter, vüllig kernoser Zweizeller. Die Polplasmen 
haben sich an einem Pol angesammelt. An der Oberfläche der beiden Zellen 
je eine grosse Vacuole. 120 X. 

c) Konz. 1:18 M. Normal deformierter Keim mit defekter Metapnasespindel. 
Vacuolisiertes Plasma in der Umgebung der Spindel. 150 X. 

d) Konz. 1:25 M. Reduzierte Metaphasespindel die sich abgelüst hat (Sp.- 
rest). Isolierte Asteren in normaler Lage. 150 X. 

e) Konz. 1:18 M. Zweïzeller in normaler Anaphase-Deformation von CD. 

| Die Spindel ist zurückgebildet. Isolierte Asteren in abnormer Lage. 120 X. 

f} Normalkeim mit Metaphasespindel in CD. Man beachte die übereinstim- 

mende asymmetrische Deformation der CD-Zelle mit derjenigen der 

Versuchskeime (ce u. e). 150 X. 


Defekte (Abb. 4 c, d'unde). Die Spindeln sind von vacuolisiertem 
Plasma umgeben und die Chromosomen liegen, falls sie noch 
nachgewiesen werden künnen, zerstreut in diesen Vacuolen. 
Während die Formveränderung der Versuchskeime mit Ausnahme 


, 
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der Verzügerung normal verläuft, die laminare Verschieblichkeit der 
Eirinde (LEHMANN 1943) ! also nicht mehr stark beeinträchtigt ist, 
vermag Phenanthrenchinon das Spindel- und Asteren-Gel noch 
stark zu reduzieren und karvoklastisch zu wirken. Ob Keime mit 
derart tiefgreifenden zytologischen Stürungen weiterfurchen und 
eventuell kernlose C-Zellen abschnüren, kann nicht entschieden 
werden. Es kommen zwar chromatinlose Dreizeller vor, diese kônn- 
ten aber so entstanden sein, dass die Kerne erst zach der Ab- 
schnürung der C-Zelle aufgelüst wurden. Selbst die normal furchenden 
Keime der Konzentrationsstufe 1:35 M zeigen noch zytologische 
Abnormitäten, die auf den ersten Plick einen normalen Ablauf 
der 2. Mitose als unmôüglich erscheinen lassen. Entweder sind die 
Spindeln in abnormer Lage oder die Asteren der zweiten Prophasez 
spindel heften sich an die Eirinde, wobei die Spindel während der 
Anaphasestreckung halbkreisfürmig gekrämmt wird. Die schwächs= 
sten nachweisbaren Stôrungen sind wie bei Naphthochinon: 
behandlung wirre Spindelfasern und Kkurzstrahlige Asteren. 

Die mitosehemmende Wirkung von Phenanthrenchinon kann 
wie folgt umschrieben und gegen die Naphthochinonwirkung abge- 
grenzt werden: Phenanthrenchinon wirkt mässig karyoklastisch 
und zeigt auch in bezug auf Vacuolenbildung und Spindelzerstôrung 
Anklänge an das stark Kkaryoklastische Colchicin. Von diesem 
unterscheidet es sich jedoch deutlich dadurch, dass durch seine 
Einwirkung die Asteren von den Spindeln gelüst werden künnen: 
Verglichen mit Naphthochinon beeinträchtigt es die zytoplasma= 
tische Teilung bedeutend schwächer. 

Die beiden Stoffe zeigen also charakteristische Unterschiede im 
ihrer Wirkung. Beide beeinflussen die Mitose selektiv, aber in ver- 
schiedener Weise. Naphthochinon stôürt die Plasmateilung stärker 
als die Kernteilung und ist wenig karyoklastisch, während 
Phenanthrenchinon hauptsächlich den Mitoseapparat schädigt 
und die Furchung weniger beeinträchtigt. 


1 Rev. suisse Zool., 50. 


BIOLOGIE DES EICHHORNCHENS 301 


No 12. H. Hediger, Basel. — Zur Biologie des Eich- 
hôrnchens (Sciurus vulgaris L.). Mit 3 Textabbil- 
dungen. 

Zoologischer Garten Basel. 


Das Eichhürnchen gehürt zu denjenigen einheimischen Säuge- 
tieren, die zwar ausserordenthich volkstümlich sind und nach 
eidgenüssischem Gesetz jagdbares Wild darstellen, über deren 
Biologie wir aber noch erstaunlhich wenig wissen. Ebenso wie etwa 
der Feldhase (HEpicEer 1941) ist auch das Eichhürnchen kaum Je 
in Gefangenschaft gezüchtet worden, jedenfalls liegen keine genauen 
Angaben darüber vor, sodass wir selbst über die banalsten Daten 
seiner Fortpflanzungshiologie wie z. B. Brunftzeit, Tragzeit, Alter 
beim Offnen der Augen usw. noch weitgehend im Unklaren sind. 
Ob und unter welchen Gefangenschaftsbedingungen die Beobach- 
tungen von LIEBERMANN (1930) angestellt worden sind, lässt sich 
semer Mitteilung leider nicht entnehmen. Das Beispiel des Eich- 
hôrnchens zeigt übrigens wieder einmal, dass sich genaue Angaben 
über die Fortpflanzungsbiologie eines Säugetieres eben nur in 
Gefangenschaft errnitteln lassen. Es ist vorgesehen, im Basler 
Zoologischen Garten Zuchtversuche mit Eichhürnchen durchzu- 
führen. 

Noch erstaunlicher als das Fehlen genauer Fortpflanzungs- 
daten bei diesem häufigen und auffälligen Nager sind die bis heute 
in der Literatur anzutreffenden Unklarheiten hinsichthch des ange- 
blichen Winterschlafes. Seitdem E. A. Güzpi (1914, S. 222) in 
semem klassischen Werk über ,,Die Tierwelt der Schweiz im 
Abschnitt über das Eichhürnchen merkwürdigerweise die Behaup- 
tung aufgestellt hat, dass es einen Winterschlaf hält”, findet sich 
diese irrtümliche Angabe in der Literatur immer wieder, auch im 
populären Schrifttum (z.B. Feuersreinx 1945, S. 80) und — was 
bedenklicher ist — in Naturkundebüchern, die an den Schulen 
verschiedener Kantone verwendet werden (7. B. Bern, Zürich) und 
auch in einer Schrift, die im Auftrage der Kommission für inter- 
kantonale Schulfragen des Schweizerischen Lehrervereins heraus- 
zegeben worden ist (ZOLLINGER 1942). 


| Rev. SUISSE DE PNEU NEM SOA CAL 
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Zwar fehlt es glücklhicherweise auch nicht an Publikationen, in 
denen es klhipp und klar heisst, das Eichhôürnchen halte keinen 
Winterschlaf (z. B. GUGGISBERG 1944, S. 9); aber man vermisst 
dann in der Regel positive Angaben, wie denn das Eichhôrnchen 
den Winter verbringt und wie es zu seinem Futter gelangt. 

In einer weiteren Kategorie des Schrifttums, wie z. B. in Brehms 
Tierleben (1914, Bd. 11, S. 549), heisst es, das Eichhôürnchen ver- 
bringe im Winter bei ungünstiger Witterung unter Umständen 
mehrere Tage nacheinander schlafend im Nest: ,,In dem kalten 
Sibirien tritt nach dem regen Leben im Herbste eine mit dem 
fortschreitenden Winter sich steigernde Trägheit ein, die zu einem 
Winterschlafe von kurzer Dauer ausarten kann. Die Hürnchen 
verlassen 1hr Nest zuerst nur wenige Stunden täglich, später 
tagelang gar nicht mehr, und die sie verfolgenden Jäger müssen, 
um ihrer ansichtig zu werden, mit dem Beile an hohle Bäume 
anklopfen und sie erst aufscheuchen. Auch bei uns zulande liegen 
sie oft tagelang ruhig im Neste..…."”* Das ,,Erwachen“ der sibirischen 
Eichhôürnchen erfolgt also jedenfalls sehr plôtzhich. 

KRUMBIEGEL (1930, S. 288) spricht von einem ,,unregelmässigen 
Winterschlaf des Eichhôrnchens; ähnhich drückt sich Mour (1938, 
S. 35) aus. Endlich heisst es in einer weiteren Kategorie von Lite- 
ratur, beim Eichhôürnchen sei gewissermassen eine Vorstufe des 
Winterschlafes festzustellen (z. B. B1EGER und WaxLsrrôM 1938, 
S. 67), weil es bei schlechtem Wetter das Nest zuweilen während 
mehrerer Tage nicht verlasse. Hier sei jedoch daran erinnert, dass 
ein Verharren im Lager während mehrerer Tage bei schlechter 
Witterung gelegenthich auch bei vielen anderen Säugetieren zu 
beobachten ist und mit Winterschlaf nichts zu tun hat. In seiner 
Arbeit über den Schlaf der Tiere bezeichnet auch ZScHOKKE (1916; 
S. 36) das Eichhôürnchen nicht als einen echten Winterschläfer, 
In seinen Anmerkungen zu v. Tscaupis ,,Biographien und Tier- ! 
zeichnungen aus dem Tierleben der Alpenwelt* (1917, S. 127) sagt | 
er eimdeutig: ,Ein Winterschläfer ist das Tierchen nicht." 

Was unter Winterschlaf bei einem Säugetier zu verstehen 1st, ! 
wurde wiederholt klar definiert (z.B. von KEisenrrRAuT 1937, 
S. 85). Es ist ein bestimmter, wochen- oder monatelang anhaltender 
lethargischer Ruhezustand, in welchem die Kürpertemperatur, die 
Herz- und Atemfrequenz und somit der gesamte Stoffwechsel, die | 

ewegungsfähigkeit und die Sinnesfunktionen eine ganz bedeutende ! 
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Herabsetzung erfahren. ,,Es ist also die Veränderung der Kôürper- 
wärme mit all ihren Begleiterschemungen, die den Winterschlaf 
auszeichnet und die einen tiefen Eingriff in den normalen Lebens- 
ablauf eines Warmblüters bedeutet" (EisENTRAUT 1933, S. 52). 
Gerade für das Eichhôürnchen konnte EISENTRAUT (S. 62) jedoch 
eine konstante Kürpertemperatur feststellen, weshalb er dieses 
Nagetier mit Recht nicht zu den Winterschläfern rechnet, sondern 
lediglich zu den Tieren, die eine ,,Winterruhe“ zeigen, welche nicht 
mit tiefgreifenden physiologischen Veränderungen verknüpft ist. 
In der Tat figuriert das Eichhôürnchen bezeichnenderweise nirgends 
unter den Versuchstieren, an denen die physiologische Seite des 
Winterschlaf-Phänomens untersucht werden konnte, wie sich aus 
den zusammenfassenden Darstellungen (z. B. von FERDMANN und 
FEirxscHMIDT 1942) ergibt. Andererseits gehôren die zahlreichen, 
zahmen‘, im Schnee herumhüpfenden Eichhürnchen als ein nicht 
wegzudenkender Bestandteil zum Bild unserer winterlichen Kurorte 
und Wintersportplätze; auf vielen Ansichtskarten sind die beliebten 
Tierchen in diesem typischen Milieu verewigt und es ist eigentlich 
unverständhch, wieso das Eichhôrnchen trotzdem immer wieder 
als Winterschläfer dargestellt wird (z. B. von FEUERSTEIN 1945, 
S. 80). 

Da ich nun seit rund 7 Jahren zuerst im Tierpark Dählhôlzh 
in Bern, dann im Zoologischen Garten in Basel sozusagen täglich 
Gelegenheit hatte, während der morgendlichen Inspektion zu Jeder 
Jahreszeit und bei jeder Witterung freilebenden Eichhôürnchen zu 
begegnen, ergab sich im Laufe dieser Zeit ein annäherndes Bild von 
der Lebensweise dieses Nagers, das noch ergänzt wurde durch Auf- 
zeichnungen, die während des sehr kalten und schneereichen Monats 
Januar 1945 1m Basler Zoologischen Garten täglich gemacht wurden. 

Weder Schneehühen von 50 cm noch Kältegrade von — 15° C 
hinderten die Eichhôürnchen in ihrer Aktivität. Die geplanten 
Markierungen zur sicheren Kennzeichnung einzelner Individuen 
konnten zwar noch nicht durchgeführt werden; aber schon durch 
die blosse Beobachtung liessen sich keine Anhaltspunkte dafür 
finden, dass einzelne Eichhürnchen ihr Nest zuweilen während 
mehreren Tagen nicht verliessen. Manche Individuen zeigten sich 
immer wieder auf denselben Bäumen oder in ihrer unmittelbaren 
Nachbarschaft. 

Ein eigentümlicher Umstand kam den täglichen Eichhôrnchen- 
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beobachtungen im Januar 1945 sehr zustatten, nämlich die ausser- 
ordentliche Hartschaligkeit der im Basler Zoo an zahlreichen 
Bäumen wachsenden amerikanischen Walnüsse {Juglans nigra). 
Das Benagen der dickschaligen Nüsse durch die Eichhôrnchen 
erzeugt ein derart starkes Geräusch, dass sich die nagenden Tiere 
auf der Morgeninspektion ohne Zeitverlust mühelos auffinden 
lessen. 

In Bern wie in Basel war festzustellen, dass die Eichhürnchen 
— die ja sonst ausgesprochene Tagtiere sind — im Winter zuweilen 
nur frühmorgens während der Dämmerung und unmittelbar 
nachher ausserhalb 1hrer Nester aktiv sind. Es gibt Tage, an denen 
sie sich zu keiner anderen Zeit sehen lassen. Dieser Umstand mag 
zu der irrtümlchen Annahme geführt haben, dass die Eichhôrnchen 
ihr Nest im Winter überhaupt nicht verlassen. Sehr oft sind sie 
jedoch auch beï intensiver Kälte (-- 15° C) und bei hohem Schnee 
tagsüber aktiv. 

Eichhôrnchen, die sich zu zweit oder gar zu dritt von Baum 
zu Baum oder in Spiralen um einen Stamm herum jagten, notierte 
ich z. B. am 25. Dezember 1944 bei — 7° C, desgleichen am 9., 22% 
25. und 26. Januar 1945 usw., immer bei erheblichen Minustem- 
peraturen. Die Motive dieses oft sehr geräuschvollen Sichjagens 
sind nicht ohne weiteres klar und müssten eigenthich durch den 
Abschuss solcher Gruppen verifiziert werden. Es kôünnte sich um 
geschlechtsgleiche Rivalen handeln, die sich gegenseitig zu vertrei- 
ben suchen (oft weisen Männchen, die ja offenbar in der Überzahl 
sind, typische Kampfverletzungen am Kopf auf) oder aber es 
handelt sich um treibende Paare. Hôchst wahrscheimlhch lhegt 
nämlch die erste Brunftzeit mitten im Winter, d. h. Ende Januar. 

Diese Annahme lässt sich durch verschiedene Argumente 
stützen: Am 4. März 1940 fand ich in einem Nest im Dählhülzh 
(Bern) 5  schätzungsweise mindestens zweiwôchige  Junge: 
die Augen waren noch verschlossen (vgl. HEDiGEr 19414, 
S. 10). Nehmen wir eine Tragzeit von etwa 5 Wochen an 
wie sie z. B. von ErNA Mon (1938, S. 35) vermutet wird, so fällë 
die Brunft auf Ende Januar. Herr Prof. Dr. R. MATTHEY (Durecs 
teur du Laboratoire de Zoologie et d’Anatomie comparée de 
P'Université de Lausanne) hatte übrigens die Freundlichkeït, 
mir in diesem Zusammenhang folgendes mitzuteilen: seinem Präs 
parator fiel auf, dass die um Mitte Januar eingelieferten Eichhürn- 
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chen ernorm entwickelte Hoden aufwiesen, sodass er vermutete, 
die Brunft müsse um diese Jahreszeit stattfinden. [In seimem Aufsatz 
über Beobachtungen bei der Aufzucht junger Eichhürnchen 
berichtet LIEBERMANN (1930, S. 130): ,,Schon früh im Jahre, Ende 
Januar etwa, setzte das Spiel des Werbens ein, dem sich das Weib- 
chen, ein kräftiges, vorjähriges Tierchen, erst lange entzog, bis es 
endlich dem Ungestüm des Männchens sich ergab." 

Ein zweites Mal fand ich 2 ganz junge Eichhôrnchen (Abb. 1 u. 2) 


ABB: 


Junge Eichhôrnchen, am 12. März 1942 einem Starenkasten entnommen, 
von 11 bezw. 17,5 g Gewicht. An der ,,Flughaut‘ des oberen Tieres ist noch 
ein Floh sichtbar (Lebendaufnahme). 


am 12. März 1942 in einem Starenkasten. Auch in diesem Falle 
muss die Brunft noch im Winter stattgefunden haben. Bei diesen 
Jungen, die noch vüllig nackt und deren Augen noch fest verschlos- 
sen waren, fiel übrigens zweierlei auf: erstens waren sie stark mit 
Flühen befallen (siehe Abb. 1) und zweitens wiesen sie einen erhebli- 
chen Grüssenunterschied auf. Das eine Junge wog 11, das andere 
17,5 g. Der Flohbefall wie auch der auffällige Grüssenunterschied 
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sind bereits von anderen Beobachtern festgestellt worden (z.B. 
FEUERSTEIN, 1945 S.6 bezw. 11; Brehms Tierleben, Bd. 11, S. 553). 

Im Gegensatz zu den erwähnten Beobachtungen über die winter- 
liche Brunftzeit stehen die Angaben verschiedener Autoren. 
KRUMBIEGEL (1930, S. 233) nennt den Mai als Brunftzeit des 
Eichhôrnchens, Mour (1938, S. 35) ,,Frühjahr bis Sommer“. 
Bereits in Brehms Tierleben (Bd. 11,$.553) machen jedoch Heck und 
Hilzheimer darauf aufmerksam, dass die Begattung nicht erst im 


NBet 2 


Eines der in Abb. 1 gezeigten Eichhürnchen. Man beachte den eingeringelten 
Schwanz und die auffälligen ,,Flughäute”. 


März stattfinden künne, ,wie überall geschrieben steht; denn man 
hat mehrmals schon Junge im Januar und Februar bestätigen 
künnen, namentlich in gelinden Wintern.… und es sind Eichhürnchen 
im Februar geschossen worden, die ein Junges im Fang trugen: 
WemEr mag daher seine Gründe haben, wenn er den ersten Wurf 
bis in den Januar oder gar Dezember vorrückt." Als Wurfzeiten 
des Eichhôrnchens gibt KRUMBIEGEL (S. 258) an: ..Januar bis 
August (Oktober). 
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Wenn schon über die Brunft widersprechende Angaben vorlie- 
gen, so trifft das noch viel mehr für die Tragzeit zu, sowie für das 
Alter beim Offnen der Augen, beim Verlassen des Nestes und für 
weitere Einzelheiten. [ch lasse einige Beispiele folgen: 


Tragzeit Alter beim Wurf- L 
| Autor Jabr |Seite : in Augenôffnen Dose & Riel 
Wochen in Tagen Stück 
| Brehms Tierleben | 1914] 553 (A Gas 419 3-7 7 
bvon Tschudi. : to 06 — — 3-7 1 (April) 
| Liebermann . . | 1930 | 130 | etwa 4 30 — — 
Krumbiegel . . | 1930 | 257 % ee 3-4 4-5 | 
| MORT MOSS: 90174 ?5-544 PEER 95 3-4 2 | 
Bieger und Wahl- 
strôm x 493817"69 _— _—— 3-7 | mehrmals 
Guggisberg . . . | 1944 © — — 3-4 | 2 (Frühjahr | 
u. Sommer) 
| Péuerstein -:". . | 1949 8 — 9 bezw. 16| — — 
bei Wurfge- 
| schwistern ! 


.Wie schon erwähnt, ist das Eichhürnchen keineswegs schnee- 
scheu — im Gegenteil. Trotz starker Kälte sieht man diese Nager 
oft über den Schnee hüpfen, in dem sie 1hre charakteristischen, 
symmetrischen Spuren hinterlassen, und auch im Schnee ausgiebig 
wühlen. Zuweilen bohren sie, die sonst — solange sie gesund sind — 
nie in Erdlôcher gehen, Tunnel von einem halben Meter Länge 
(oder noch mehr) in den Schnee, um zu ihren Vorräten bezw. an 
schneefreie Stellen unter tiefhängenden ÂAsten und Gebüsch oder 
auf den grasbewachsenen Boden zu gelangen. 

Obgleich exakte Versuche darüber noch nicht vorliegen, muss 
angenommen werder, dass die Eichhürnchen nicht in Erinnerung 
zu behalten vermügen, wo überall von ihnen Futter versteckt 
worden ist. Aber sie verstecken ihre Nüsse usw. immer an ganz 
typischen Stellen, mit Vorliebe z. B. an der Basis von Baumstäm- 
men. Wenn sie nun im Winter am Stamm eines Baumes durch den 
Schnee hindurch in die Tiefe graben (Abb. 3), ist die Wahrschein- 
lhichkeit sehr gross, dass sie auf verstecktes Futter stossen — wenn 
auch nicht beim ersten Baum, dann bei einem der nächsten; denn 


die Eichhürnchen pflegen ja bei reichlichem Futterangebot ihren 


ganzen Wohnbereich mit Vorräten sozusagen zu spicken. Im 
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schlhimmsten Fall finden sie unter dem Schnee Gras, Triebe und 
ähnhches. Für eine besonders grosse Mortalität der Eichhôrnchen 
im Winter, wie sie oft angegeben wird, konnte ich weder in Bern 
noch in Basel Anhaltspunkte finden. 

Gedächtnisversuche mit Eichhôürnchen stehen noch aus, obgleich 
sich dieses Tier sehr leicht in Gefangenschaft halten lässt. Intelhi- 
genzversuche wurden von Davip (1940) angestellt, doch lassen 
diese keine wesentlichen Schlüsse zu. LocnEr (1933) hat mit nur 


ABB: 3. 


Typische Bohrlücher eines Eichhôrnchens im Schnee an einer Stammbasis, wo 
mit Vorliebe Futter versteckt wird. 
(1. Februar 1945. Zoolog. Garten, Basel.) 


3 Tieren im Dressurversuch das Farbensehvermügen geprüft: ,,Die 
Eichhôürnchen sind in dieser Hinsicht zu vergleichen mit den Lemu- 
ren und den Hunden, welche auch einen schwach entwickelten und 
individuell verschiedenen Farbensinn zeigten.” Der Sinn der beim 
Eichhürnchen und einigen seiner Verwandten von MERKER (1939) 
festgestellten Gelbfärbung der Augenlinsen konnte bis heute nicht 
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befriedigend gedeutet werden; nach MERKER dürite es sich ledighich 
um eine Stoffwechselerscheimung handeln. 

Inbezug auf sein Verhalten gegenüber dem Menschen bietet 
das Eichhürnchen deswegen ein besonderes Interesse, weil es sich 
als ausgesprochener Kulturfolger am Anfang des Weges befindet, 
auf dem Haus- und Rauchschwalbe, Storch, Hausmaus und -ratte 
usw. schon ein beträchtliches Stück zurückgelegt haben; es steht 
im Begriffe, zum Parüken des Menschen zu werden. Bereits sind 
mehrere Fälle bekannt geworden, da Eichhôürnchen anstatt im 
Kobel auf freien Baumkronen nicht nur in künsthichen Staren- 
kästen genistet haben, deren Einschlupfüffnungen sie nôtigenfalls 
erweitern, sondern 1hr Nest sogar an menschlichen Kunstbhauten, 
auf Dachbalken usw. anlegten (HEDIGER 1941a, S. 10), z. B. im 
Dählhôülzh und dessen Umgebung in Bern, ferner in Riehen bei 
Basel, sowie in Graubünden (FEUERSTEIN, S. 43). 

Schlhesshich sei erwähnt, dass die in Parkanlagen usw. so oft zu 
beobachtende ,,Zutraulichkeit” der Eichhürnchen oft missgedeutet 
wird. Genau genommen darf hier nicht von Zahmheit gesprochen 
werden. Zahmheit bedeutet ja Fehlen der Fluchttendenz vor dem 
Menschen, sodass sich der Mensch dem Tier nach seinem (des 
Menschen) Belieben maximal, im Extrem bis zur Berührung nähern 
kann (HED1GER 1942, S. 160). Bei den Eichhôrnchen, die einem sie 
fütternden Menschen an den Kleidern wie an einem Baumstamm 
hochklettern, um einen Leckerbissen aus der Hand oder gar aus 
dem Mund entgegenzunehmen, liegt eine ganz andere Situation 
vor: Das Eichhôrnchen nähert sich dem Menschen nach seinem 
(des Tieres) Belieben. Es hat also lediglich auf Grund günstiger 
Erfahrungen seine Fluchtdistanz gegenüber dem Menschen vor- 
übergehend maximalreduziert. Es liegt demnach nach der Definition, 
theoretisch, hier keine Zahmheit vor; das zeigt sich aber auch 
praktisch aufs eindrücklichste, wenn so ein ,,zahmes” Eichhürnchen 
gefangen wird: Dann ist sein Verhalten nämlich genau dasselbe wie 
bei einem Wildfang, ein hôchst aufgerectes. 


Zusammenfassung. 


Das Eichhôürnchen hält keinen Winterschlaf. Während der 
Brunft, die mitten in den Winter fällt, zeigt es im Gegenteil eine 
aufs hôüchste gesteigerte Aktivität. Zuweilen kommt es vor, dass 
seme Aktivität an Wintertagen sich auf die Zeit der Morgendäm- 
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merung und unmittelbar nachher beschränkt. Das Eichhürnchen 
ist keineswegs schneescheu; um ans Futter zu gelangen, gräbt es oft 
tiefe Lôcher in den Schnee. Es zeigt eine deutliche Tendenz, zum 
Parôken (im Sinne von R. HESssE) des Menschen zu werden. 
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No 13. H. Mislin, Basel. — Zur Biologie der Chiroptera, 
III. Erste Ergebmisse der Fledermausberinguno 
im Jura (Beobachtungen in den Winterquar- 
üeren 1940/45). Mit 2 Tabellen und 4 Textabbildungen. 
Aus dem Zoologischen Institut der Universität Basel. 


Die Versuchstiere zu kreislaufphysiologischen Untersuchungen 
n Fledermäusen wurden von der Wintersaison 1940/41 an, in 
'elshühlen des Jura gesammelt. In 5 sich folgenden Wintern wurden 
on mir, zusammen mit meinen Mitarbeitern, 25 grüssere Hôhlen, 
larunter 12 systematisch, nach winterschlafenden Fledermäusen 
bgesucht. Für die Kontrolle der Winterschalafplätze kamen 
ichtstarke Stablampen mit zentrierbarem Laichtkegel zur Anwen- 
lung. Mit Hilfe geknoteter Bergseile und speziell konstruierter 
usammensetzbarer Rohrleitern aus Aluminium gelang die Unter- 
uchung sonst unzugänglicher Felsspaltensysteme 1m Berginnern. 
he-oft hoch im Fels hängenden lethargischen Tiere konnten 
nittels eines bis auf 7 m verlängerbaren Bambusrohres, an dessen 
erdünntem Ende ein kleines Netz angebracht worden war, unbe- 
chadet von der Decke heruntergeholt werden. Mit dem versteiften 
and des kleinen Netzes wurden die hintern Extremitäten mecha- 
usch gereizt, wodurch der Anheftereflex ausgelüst werden konnte. 
lie Such- und Greifbewegungen der losgelüsten Extremität nach 
iner neuen Anheftemôüglichkeit werden auch vom lethargischen 
fier kontinuierlich und präzis fortgesetzt, so dass die zwangsmässige 
xation am Netz sehr bald zustandekommt und das Tier auf 
liese Weise abgehängt werden kann. 

Mit Beringungsversuchen setzten wir erst in den Wintermonaten 
943/44 ein. Die Fledermäuse wurden mit Ringen der Grüssen- 
rdnung 1 der Schweizerischen Vogelwarte (Sempach) markiert. 
Nach der jetzt bereits in 10-jährigen Versuchen bewährten Methode 
on M. Eisentraut in Berlin, wurde die Aluminiumklammer um den 
ervortretenden Unterarmknochen angebracht und nur so weit 
“eschlossen, dass ein Loslüsen vom Flügel verhindert ist und der 
eicht offenstehende Ring von der Flughaut unbehindert hin und 
1er gleiten kann. 
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Massenberingungen konnten in den Winterquartieren keine 
durchgeführt werden, da überwinternde Kolonien von Myotis 


Blitzlichtaufnahmen lethargischer Fledermäuse aus Jurafelshôühlen 
(Winterquartiere). 


ABB: 1: ABB; 


Myotis myotis B. Myotis myotis B. 
Freihängend. Letzter Kot noch am In Felsnische eingehängt. 
Pelz haftend. 


ABB. 3. ABB. 4. 
Rhinolophus hipposideros (beringt). Rhinolophus ferrum-equinum. 
Freihängend. Schlafplatztreu. Das Tier konnte diesen Schlafplatz 


nicht direkt anfliegen, sondern mussl 
rückwärts, hinter Kalksinterbildunge 
aufklettern. 


myotis B. und von Rhinolophiden nie angetroffen wurden, obwohl 
z. B. in der Umgebung von Basel mehrere Sommerquartiere mnt 
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Bestand der Fledermausarten 


& ver 
42 Winterquartiere 1949/41 1941/42 1342/43 1943/44 1944/45 
D do Neubeciedlung | Neubesiedlung 2. Beringung 


4 Rhin. hipp. 4 Rhin. hipp. 
399, 14 
5 Rhin. fer. equ. | 4 Rhin. fer. equ. 
399, 263 99 


Wiederfunde 
der 1. Beriogung 


1 Plecot. aur. 4 


4 Rhin. hipp. 
299,248 

3 Rhin. fer. equ. 

L34 


4 Rhin. hipp. 
848,19 

2 Rhin. fer. equ. 
209 


Inceisieinerh5ale 
(Gempen) 


4 Rhin. hipp. 46 | 1 Rhin. hipp. 3 


8 Rhin. fer. equ. 
434,499 
1 myotis myotis 4 


1 myotis myotis 


1 myotis emarg. 21 Rhin. hipp. 


18 Rhin. hipp. 
1299,944 


648, 1299 


17 Rhin. hipp. 
11dd,699 


2 Rhin. hipp.2433 


MilchiGchli 1 myotis mystac.| Keine Kontrolle 2 myotis myotis 
(Hochwald) Ho 2° 
BAS 7007 1 myous mystac. 
2 Rhin. fer. equ. 
299 
4 myotis myotis | 3 myotis myotis | 1 myotis myotis ® | 1 myotis myotis 9 | 4 myotis myotis | 1 myotis myotis © 
248,299 ,1d 14,399 
3 Rhin. hipp.3 S4| 1 Barbast. barb. | 1 myotis daubent.| 1 myotis mystac. | 1 GIVE mystac. 
ee 6) 9 
Gitziloch 2 Rhin. fer. equ. | 4 Rhin. pp. 2 Plecot. aur. 299] 1 Plecot. aur.& | 2 Plecot. aur. 
(Court) 299 2 8, 299 14,1% 
2 Rhin. fer. equ. | 1 Barbast. barb.& | 3 Rhin. hipp. 344 | 1 Rhin. hipp. 4 1 Rhin. hipp. 
14,19 
1 Rhin. fer. equ.® | 1 Rhin. fer. equ.® | 3 Rhin. fer. equ. | 1 Rhin. fer. equ.® 
299,14 
| 2 Barbast. barb. | 1 Barbast barb. 4 | 1 myotis myotis G | 3 Rhin. fer. equ. | 1 Rhin fer. equ. 
269 343 
3 ti ti Rhin. hipp. 1 Plecot. aur. hin. hipp. Rhin. hipp. 
De de Chéano De, is myotis PEUR À pe ecot. aur. ? 1 Rhin. hipp. 4 2 j sis dpP 
(Roche) 2 ALES aur. 2 Plecot. aur.299| 2 Rhin. hipp. 244 
1£,1 
1 Rhin. ktipp.® 


1 myotis myotis 9 


Grotte de St-Brais 


(Montfaucon) 


2 myotis myotis 
234 

1 Plecot. aur. 4 

4 Rhin. hipp. 444 

3 Rhin. fer. equ. 

344 


1 Piecot. aur.® 1 Plecot. aur.g 
3 Rhin. hipp. 
244,19 


1 Barbast. barb.4 | 1 Rhin. hipp. 4 
4 Rhin. hipp. 434 


1 myotis myotis | 2 myotis myotis | Keine Kontrolle | 2 myotis myotis 4 myotis myotis | 1 myotis myotisg 
k 244 14,19 399,15 


. 


1 myotis daubent.| 10 Rhin. hipp. 9 Rhin. hipp. 999 | 19 Rhin. hipp. 1 Rhin. hipp.® 
Grotte de Résitre ? 899, 24d 1299,7€d 
(Récière) G Rhin. hipp. 4 Rhin. fer. equ. 5 Rhin. fer. equ. | 11 Rhin. fer. equ. | 1 Rhin. fer. equ. ®? 
499,246 399,14 59 899,34 
2 Rhin. fer. equ. 7 myotis daubent. 
269 599,244 


1 Rhin. hipp.S | 3 Rhin. hipp 99 


5 Rhin. hipp.9® | 3 Rhin. hipp. 


Grotte de Milandre 299,1& 


(Boncourt) 
1 Rhin. hipp. 2 Rhin. fer. equ. 1 Rhin. fer equ. 4 
99 
ta - T 
sn Chemin 1 Rhin. fer. equ. Keine Miniopt. ca. 200 Minopt. 
rer c Schreiber. 
{Chambrelien) ca. 100 Miniopt. | ca. 60 Miniopt. 179 Porno 
Schreiber. Schreiber. 844 = 
1 myotis myotis 4 1 Plecot. aur.d 2 Rhin. hipp. 1 Rhin. hipp.® 
Groïte de Ver / 4 , 9, Fi 
(Gorges de l'Areuse) | 1 Barbast. barb.® Keine Kontrolle 1 Barbast. barb.©| 1 Barbast. barb. 4| 1 Barbast. barb.4 | 1 Barbast.barb.« 
1 Plecot. aur. 4 


2 Rhin. hipp.99 |5 Rhin. hipp. 


9 Rhin. hipp. 11 Rhin. hipp. 7 Rhin. hipp. 
444,19 


Grottes de Cascades 5 43. 490 300.843 5 dé, 290 


(Môtier) 


4 Rhin. hipp.® 


Keine Tiere 4 mvotis daubent. 
39,14 

3 Barbast. barb. 

244,19 


7 myotis daubent. 
399, 4 dd 

5 Barbast. barb. 

499,14 


1 myotis daubent. 


1 myotis daubent. 
4 (e] 


| 
| Grotte aux Fées sup. 
(Vällorbe) 


9 Barbast. barb. | 1 Barbast. barb.d | i Barbast. barb.4 


699,344 


1 Barbast.barb. 
Grotte aux Féss in£, o 
(Vailorbe) myotis daubent. 
ré nLe 


.| (Tier aus cberer 
Héhle) 


Lab. 1 
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800-1500 Mausohren vorhanden sind. Zudem erwiesen sich die 
untersuchten Felshühlen auf Grund ihres Aufbaus aus solidem 
Gestein, 1hrer beträchtlichen Tiefe und Geräumigkeit, oft mehrere 
100 m, den konstanten Temperaturverhältnissen, 7—11° C, und 
der relativen Luftfeuchtigkeit von 85—95% als ausgesprochen 
geeignete Winterquartiere. Einige dieser Felshôühlen liegen süd- 
südwestlich von den uns bekannten Sommerquartieren. In Analogie 
zu den Befunden von Eisentraut, welche an Mausohren der Mark 
Brandenburg erhoben wurden, befinden sich unsere Winterquar- 
tiere direkt in der Richtung der Herbstwanderung. Die einzige von 
uns aufgefundene grüssere Ansammlung von Fledermäusen umfasst 
eine Kolonie von ca. 200 Tieren der Gattung Miniopterus schrei- 
bersu. Das Winterquartier dieser Kolonie liegt im Gebiet der 
Areuse-Schlucht im Neuenburger-Jura ?. 

Die Übersichts Tabelle 1 bringt das Ergebnis der 5-jährigen 
Kontrollen in 12 Winterquartieren. Im Winter 1940/41, ebenfalls 
im Winter 1941/42 wurden jeweils sämtliche Fledermäuse aus den 
Hôbhlen entfernt und für Versuchszwecke verwendet. Regelmässig 
konnte eine Neubesiedlung des Winterquartiers festgestellt werden 
1943/44 wurden nun sämtliche neu eingetroffenen Tiere beringt. 
Die Kontrolle im Winter 1944/45 bestätigte 1m Wesentlichen das 
Ergebnis der vorausgehenden Untersuchungen in allen 12 Winter- 
quartieren. Mit Ausnahme von jeweils nur wenigen Fledermäusen 
suchten die markierten Tiere zur Winterschlaflethargie 1944/45 em 
anderes Quartier auf. Wiederum also kam es zur früher festgestellten 
Neubesiedlung der Hühle. Fast in jedem Winterquartier konnten 
vereinzelte Wiederfunde gemacht werden. Die vüllige Ausräumung 
der Winterquartiere in den Jahren 1940/41 und 1941/42 dürfte das 
zahlenmässige Ergebnis der Wiederfunde im Winter 1944/45 etwas 
verschlechtert haben. In vier Fällen wurde im selben Winter- 
quartier derselbe Winterschlafplatz aufgesucht (Abb. 3). In einem 
Fall wurde das Winterquartier gewechselt. Die gewechselten 
Felshühlen liegen am selben Berghang ca. 100 m überemander. 


1 Nach unverôffentlichten Untersuchungen von M. Weiré und des M0r 
kurzem verstorbenen Fledermausberingers André REEB von Colmar befinden 
sich in der Hôhle von Pourpevelle im Doubs-Gebiet des franz. Jura 2 weitere! 
Miniopterus-Kolonien, von denen die grôssere mehrere 1000 Tiere umfassen 
soil. À. REEB hat in Pourpevelle 97 Tiere beringt. 
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Tabelle 2 orientiert über die ersten Rückmeldungen !. 

In einzelnen Winterquartieren, in St. Brais, besonders in Môtier 
nd im Milchlôchli, wurde reichlich Fledermauskot angetroffen, 
vas beweist, dass diese Felshôhlen auch im Sommer oder in den 
Terbstmonaten von Fledermäusen benützt werden. Hier müssen 
ioch Sommerkontrollen durchgeführt werden *. 


Erste Rückmeldungen beringter Abendsegler und Hufeisennasen 


; Wanderdistanz 
€ - : Ort des Zeit des 2 
Art Beringungsort | Beringungszeit Wed Woditundes km Rükmeldung 
(— Richtung) 
Rhin. hyp. Milchléchli 28. XI.43 Schweizerhail 7. 1V. 44 10 n. Norden R. Müller 
(Hochwald) (in Garten) 


Rhin. hyp. Milchlôchli) Arlesheim 21. VI. 44 5 n. Westen P. Loeliger 
(Hochwald) (auf Estrich) 
Nyctalus noctula Basel 
Bischofshof 14.111. 42 Lange Erlen 6.111. 43 5 n. Norden H.Wyss 
Neue Welt 21.V. 42 3 n. Süden N. Meyer 
Haltingen 26. VII. 42 12 n. Norden J. Posch 
Basel 21. VIII. 42 "= L. Bürgin 
(Bischofshof) 
ab, 2 


Die Auswertung der Winterkontrollen erlaubt folgende Schluss- 
lolgerungen : 


1. Die von uns kontrollierten KFelshôhlen sind trotz 1hrer 
Eignung keine ständig bevorzugten Winterquartiere. 


2. Mit Ausnahme der Winiopterus schreibersu, die kolonial 
überwintert, erwiesen sich nur einzelne Vertreter der von 
uns untersuchten Arten als ortstreu. 


3. Es ist anzunehmen, dass es sich bei der Neubesiedlung der 
Winterquartiere meistens um Fledermäuse handelt, die 1m 
Gebiet der Sommerquartiere zurückgeblieben sind, oder aber 


1 Die Rückmeldungen von Nyctalus noctula B., welche von uns im Winter- 
quartier beim Bischofshof in Basel beringt wurden, lassen keine grüssere 
Wanderdistanz erkennen. Über diese Kolonie wird zu einem späteren Zeit- 
punkt, wenn weitere Rückmeldungen eingetroffen sind, im Zusammenhang 


berichtet. 


? Zur Zeit der Drucklegung dieser Mitteilung konnte ich am 5. Mai 1945, 
ca. 500 Miniopterus schreibersii, darunter alle Beringten, in der ,, Grotte de 
Chemin de Fer ‘ feststellen. 
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um Tiere, die sich auf der Herbstwanderung von der Kolonie 
emanzipierten, um ein zufällhig sich bietendes Winterquartier 
aufzusuchen. 


4. Winterquartier-treue Tiere erwiesen sich oftmals auch als 
ausgesprochen ortstreu, d. h. an den Schlafplatz selber 
gebunden. 


>. Der Schlafplatz kann als typische Zufluchtsnische charak- 
terisiert sein (Abb. 2 u. 4) er kann aber auch an beliebiger 
Stelle, z. B. ganz in der Hôühe der Felsdecke (Abb. 1) oder 
auch in Bodennähe gewählt werden. 


Über die Wanderdistanz kann zum Schluss nur Hypothetisches 
angedeutet werden, da unsere bisherigen Befunde noch ungenügende 
Anhaltspunkte gebracht haben. Die grossen Kolonien von Mausoh- 
ren und Hufeisennasen in deren Sommerquartieren in Arlesheim, 
Sissach und Wegenstetten wir in den letzten Jahren Massenberin: 
gungen durchgeführt haben, künnten vielleicht Herbstwanderungen 
grüsseren Masstabes unternehmen (vergl. EISENTRAUT), um Winter: 
quartiere im franzôüsischen Jura oder im westlichen Doubsgebiet 
aufzusuchen. Natürlich besteht auch die Müglichkeit, dass diese 
kolonial überwinternden Fledermäuse dem Menschen unzugäng- 
liche Felshühlen mit sehr engen und unkontrollierbaren Spaltein- 
gängen im nahen Jura zur Winterschlaflethargie beziehen. 

Das systematische Suchen nach Winterquartieren muss fort 
gesetzt werden. Die weiteren Beringungsversuche in den Sommer- 
quartieren werden über die geographische Lage der Winter- 
quartiere, welche von den Fledermauskolonien bezogen werden, 
Aufschluss bringen. 
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No 14. A. Schifferli, Sempach. —  Vergleichende 
Untersuchungen über den cerebralen Mvyelini- 
sationsprozess bei Huhn und Star!. Mit 4 Text- 
abbildungen. 


An der Zoologischen Anstalt in Basel sind seit einigen Jahren 
Untersuchungen über die als Nesthocker und Nestflüchter bezeich- 
neten Jugendzustände bei Vügeln im Gange, in der Absicht, unsere 
Kenntnis der beiden Ontogenesetypen zu erweitern und so eine 
scharfe Formulierung ihrer Eigenart zu ermôüglichen. Dies soll 
im Zusammenhang mit der Untersuchung der Reifeform dem weitern 
Ziele dienen, die morphologische Rangordnung der Vogelgruppen 
zu klären. Als Vergleichsorgan steht dabei das Gehirn im Vorder- 
grund. Von SUTTER (1943) wurde das Hirnwachstum in der embryo- 
nalen und postembryonalen Entwicklungsphase bei einigen Pha- 
sianiden (Nestflüchter) und einigen Passerinen (Nesthocker) sehr 
eingehend untersucht. Über die mit dem Wachstum eng verbun- 
denen Differenzierungsprozesse konnte er auf Grund der Verän- 
derung des Trockensubstanzgehaltes des Hirns emige wichtige, 
aber doch nur allgemein gehaltene Angaben machen. Um einen 
tiefern Einblick in den ontogenetischen Differenzierungsverlauf zu 
erhalten, schien uns deshalb eine Untersuchung der Markscheiden- 
bildung von Interesse zu sein. 

Etwas über 100 Schnittserien von Huhn und Star, verteilt auf 
die embryonale und postembryonale Entwicklungszeit, bildeten 
das Material für unsere Beobachtungen. Wir verwendeten dazu die 
Celloidineinbettung und färbten die Präparate mit Hämatoxylin 
nach Weigert. Zur Kontrolle wurden ferner eine Anzahl Gefrier- 
schnitte angefertigt. 

Wenn wir die Markbildung im Vogelhirn verfolgen, so ist 
zunächst festzustellen, dass die verschiedenen Fasersysteme bei 
Star und Hubhn ihre Markscheiden mit ein paar wenigen Ausnahmen 
in derselben Reihenfolge erhalten. Diese Reïhenfolge gilt nicht nur 


! Eine ausführliche Beschreibung des Myelinisationsprozesses bei Huhn 
und Star wird voraussichtlich in kurzer Zeit in den Denkschriften der Schweiz. 
Nat. Gesellschaft erscheinen. 
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ganz allgemein für die Vügel, sondern wurde auch bei Fischen und 
Amphibien und bei Säugern gefunden. Sie scheint also ein bei den 
Wirbeltieren weit verbreiteter, wohl sehr früh festgelegter Vorgang 
zu sein. Verschiedenheiten dagegen zeigen sich bei Star und Huhn 
im zeitlichen Auftreten der ersten Markscheiden, die in den ent- 
sprechenden Faserbündeln zu sehr unterschiedlichen Altersstadien 
entstehen künnen. Weiterhin ist auch die Zeitspanne vom ersten 
Auftreten bis zum Erreichen adultähnlicher Zustände verschieden. 
Diese verschiedenartige Entwicklungsweise von Nesthockern 
und Nestflüchtern ist besonders klar zu erkennen, wenn die Ver- 
teilung der Wachstumsvorgänge auf die Embryonal-, die Prä- 
juvenil- und die Juvenilzeit untersucht wird. Dabei bedeutet der 
Schlüpftag als Abschluss der Embryonalzeit einen besonders 
wichtigen, zeitlich genau definierten Schnittpunkt in der Gesamt- 
entwicklung des werdenden Jungvogels. Wachstum und Diffe- 
renzierung während der embryonalen Phase führen bei Nesthocker 
und Nestflüchter auf diesen Zeitpunkt hin zu einem Organ von 
grundsätzhich verschiedenem Ausbildungsgrad. Beim Star finden 
wir am Schlüpftag eimzig im Stammrest myelinisierte Fasern. In 
allen übrigen Hirnteilen fehlen sie noch vollständig. Dagegen ist 
beim Huhn am Schlüpftag mit Ausnahme der Hemisphären eim 
Entwicklungsgrad der Markscheiden erreicht, der dem Mark- 
scheidenbild des erwachsenen Vogels einigermassen entspricht. 
Nur im Vorderhirn fehlen sie zum grüssten Teil im Neo- und Hyper- 
striatum. Im Gegensatz zum Huhn befindet sich das Gehirn des 
schlüpfenden Stars noch in einem durchaus embryonalen Zustand, 
der auch in den ersten Tagen der Präjuvenilzeit andauert. Gegen 
die Zeit des Ausfliegens hin, also in der 2. Hälfte der Präjuvenilzeit, 
wird durch eine stark beschleunigte Differenzierung der Rückstand 
gegenüber dem Hubhn rasch aufgeholt. Es wäre nun denkbar, dass 
der unterschiedliche, am Schlüpftag erreichte Entwicklungsgrad 
durch die ungleich lange Brutzeit von 13 Tagen beim Star und von 
21 Tagen beim Huhn bedingt wäre, also nicht als grundsätzhicher 
Unterschied in der Ontogenese gewertet werden kôünnte. Vergleiche 
mit andern Nesthockern zeigen aber, dass unbekümmert um die 
Brutdauer auf den Schlüpftag hin ungefähr derselbe Entwicklungs- | 
grad verwirklicht wird. Die gleiche Übereinstimmung finden wir 
im Grossen und Ganzen auch innerhalb der Gruppe der Nest- 
flüchter, trotz sehr ungleicher Dauer der Embryonalperiode. 
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Die ersten Markscheiden werden in der Oblongata gebildet. 
Es sind Fasern des zentralen Längsbündels und des Octavus, die 
bei Huhn und Star am 11. e-Tag ! das erste Mark erhalten. Von der 
Oblongata ausgehend nimmt die Myelinisation im Gesamtgehirn 
einen caudo-rostralwärts gerichteten Verlauf, wobei die Hirn- 
nerven sich nicht immer lagegemäss verhalten. So bekommt der 
Oculomotorius Markscheiden bevor sie im weiter caudal gelegenen 
Trigeminus und Trochlearis erschemen. Das Kleimhirn erhält beim 
Huhn 2 Tage, beim Star 5 Tage nach der Oblongata die ersten 
Markfasern. Gleichzeitig oder ganz kurz darauf finden wir sie 
auch im Diencephalon, von wo sie vom Brachium aus sich ins Vor- 
derhirn weiter entwickeln. Vom Diencephalon greift die Mark- 
bildung auf das Gebiet der Corp. bigemina über. 

Der Stammrest (Oblongata, Zwischen- und Mittelhirn ohne 
Corp. big.) hat den relativ grüssten Markfaseranteil und damit auch 


Entwicklungsgrad der Markscheidenbildung am Schlüpftag, 
bezw. 1-2 Tage später im Stammrest. 
(Schnittbild auf der Hôhe des N. Octavus.) 


ABB. 1. ABB. 2. 
Wachtel (17 Bruttage): Huhn (21 Bruttage): 
am 2. pe-Tag. am 1. pe-Tag. 


? e-Tag — Embryonaltag. 
pe-Tag — Postembryonaltag. 
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ABB. 3. ABB. 4. 
Elsiter (17 Bruttage): Star (13 Bruttage): 
am 1.-2. pe-Tag. am 1. pe-Tag. 


Ahnlicher Differenzierungsgrad trotz ungleicher Entwicklungszeit am Schlüpf- 
tag bei Wachtel und Huhn einerseits, anderseits bei Star und Elster. 

Grosse Verschiedenheit dagegen zwischen Hühnervügeln (Wachtel und 
Huhn — Nestflüchter) und Sperlingsvügel (Star und Elster — Nesthocker 
am Ende der Embryonalzeit. 


den grüssten Trockensubstanzgehalt. [Im Unterschied zu Klein- und 
Vorderhirn nimmt hier die Differenzierung einen verhältnismässig 
stetigen Verlauf. Es sind emnerseits die Hirnnerven mit ihrem grossen 
Anteil an der Stammfaserung, die durch ihr langandauerndes, 
ausgeglichenes Wachstum zu diesem Entwicklungsmodus beitragen. 
Anderseits finden wir 1m Stammrest eine grosse Anzahl von Faser- 
zügen, die aus andern Hirnteilen kommen und zu recht unter- 
schiedlichen Zeiten markreif werden. Die Summierung dieser 
verschiedenen Komponenten gibt dem Stammrest als Ganzes ein 
mengenmässig relativ langsames und ausgeglichenes Wachstum. 
Ganz anders liegen die Verhältnisse im Kleinhirn. Dieser Hirn- 
teil hat in morphologischer wie auch in ontogenetischer Hinsicht 
eine Sonderstellung. Anfänglich bleibt das Wachstum des Kleinhirns 
sehr stark zurück, wird dann aber vom 14. Entwicklungstag an 
derart beschleunigt, dass es darin alle andern Hirnteile überflügelt. | 
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xleichzeitig mit dem Beginn dieser intensivsten Aufbauperiode 
etzt auch die Differenzierung ein, die ersten Markscheiden werden 
rebildet. Nach 3 Wochen sind beim Star bereits 90% der definitiven 
frockensubstanz vorhanden. Bei keinem andern Hirnteil finden 
vir diesen ausgesprochen sprunghaften Wachstums- und Differen- 
ierungsmodus. Bei Stammrest, Corp. big. und Vorderhirn beginnt 
he Markbildung erst auf einem spätern Stadium der allgemeinen, 
nassenmässigen Entwicklung. 

Die Corpora bigemina zeigen in 1hrer Differenzierung grosse 
\hnlichkeit mit dem Stammrest. In gleicher Weise wie im Stamm- 
est setzt sich ein Grossteil 1hres Myelins aus Faserbündeln zusam- 
nen, die zu recht verschiedenen Zeiten markreif werden. Die ersten 
farkscheiden erscheinen etwa 4 Tage später als in der Oblongata. 
1e führen vom und zum Stammrest. SuTrTER stellte fest, dass das 
‘rockengewicht zwischen dem 8. und dem 22. pe-Tag beim Star 
twas stärker ansteigt als im Stammrest, was im Zusammenhang 
nit der Markbildung des Opticus-Systems stehen dürfte. Am 
. pe-Tag finden wir nämlich in seinem Bereich die ersten Mark- 
asern, die sich vom Chiasma rasch peripheriewärts in die Corp. 
12. entwickeln. 

In den Hemisphären finden wir den geringsten Trockensub- 
tanzanteil. Zwar sind auch sie von einem engen Fasernetz durch- 
rungen. An bestimmten Stellen liegt es sogar recht dicht. Der 
Iyelinmantel der einzelnen Faser aber ist äusserst fein. Hier 
mden wir für Huhn und Star die grôssten zeitlichen Verschie- 
ungen im Beginn und Weiterverlauf der Myelinisation. Beim Huhn 
legen die Differenzierungsverhältnisse etwas einfacher als beim 
tar. Am 14. und 15. e-Tag erscheinen dort die ersten Markscheiden 
M Brachium und Paläostriatum primitivum. Am 17. e-Tag 
aben sie auf das Paläostriatum augmentatum übergegriffen, 
im 19. e-Tag sind sie im Archistriatum, am 21. e-Tag d. h. am 
chlüpftag im Neo- und Hyperstriatum anzutreffen. Beim Star 
mden wir ähnliche Verhältnisse nur für das Brachium und das 
’aläostriatum primitivum. Wie auch in andern Hirnteilen des 
tars, werden im Paläostriatum und im Brachium die Mark- 
cheiden 3, respektiv 4-5 Tage später als beim Huhn gebildet. 
Jagegen erscheinen die ersten Markscheiden in den übrigen Stria- 
umteilen erst am 17. pe-Tag, also mit einem Rückstand von 
-10 Tagen gegenüber den Entwicklungsverhältnissen beim Huhn. 
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Aber schon der Umstand, dass in allen diesen 3 Striatumteilen am 
selben Tag die Myelinisation beginnt, deutet auf den Anfang einer 
Beschleunigung des Differenzierungsprozesses hin. Schon nach 
weitern 8 Entwicklungstagen ist der Rückstand beim Star wieder 
aufgeholt, denn am 25. pe-Tag beim Star und etwas vor dem 20. 
pe-Tag beim Huhn, d.h. um den 37. Entwicklungstag, sind bei 
beiden die ersten Markscheiden in der Lamina hyperstriatica 
vorhanden. Damit ist bei Star und Huhn der gleiche Differenzie- 
rungserad verwirkhicht. Beim Star wird kurz darauf, d. h. zwischen 
dem 50. und 70. pe-Tag grüsste Adultähnlichkeit im Markscheiden- 
bild der Hemisphären erreicht, beim Huhn erst um den 120. pe-Tag. 

Diese zeitliche Verschiedenheit in der Differenzierung der 
Hemisphären scheint uns die Gegensätzhichkeit der beiden Onto- 
genesegruppen in typischer Weise aufzuzeigen. Beim Hubhn findet 
sich der emfachere Entwicklungsmodus, charakterisiert durch einen 
zemlich ausgeglichenen Wachstums- und Differenzierungsverlauf. 
Beim Star ist hingegen der Myelinisationsprozess anfänglich verzü- 
gert, worauf eine Periode der Beschleunigung einsetzt, welche den 
Adultzustand viel eher erreichen lässt als beim Huhn. Um die 
Unterschiede im einzelnen zu ermitteln und auf ihre Spezifität 
pr'üfen zu kônnen, müssten allerdings noch weitere Vogelarten der 
verschiedensten Nesthocker- und Nestflüchtertypen in den Ver- 
gleich embezogen werden. 

Die Auswertung der Ergebnisse wurde dadurch etwas erschwert, 
dass aus den beiden extremen Ontogenesegruppen nur je ei 
Vertreter berücksichtigt werden konnte, und ausserdem zwischen 
Huhn und Star in Kürpergewicht und Brutdauer sehr grosse Unter- 
schiede bestehen. Anstelle des Huhns hätte sich darum die Wachtel 
als Vergleichsobjekt besser geeignet, doch war die Beschafflung 
dieses Materials nicht môglich. 
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No 15. A. Weber, Genève. — Destinée des fibres réti- 
niennes, après section du nerf optique, chez des 
larves d’Axolotl. Avec 2 figures dans le texte. 
Institut d'anatomie de Genève. 


Les causes du neurotropisme nous sont encore totalement 
inconnues; mais de nombreuses expériences ont démontré, chez 
les Vertébrés, la réalité de cette attraction des fibres nerveuses vers 
le point précis de leur terminaison et le rôle indiscutable de ce 
phénomène, dans l’édification des centres encéphaliques et médul- 
laires, aussi bien que du système périphérique. D’après mes 
recherches, le neurotropisme d'organisation disparaît très rapide- 
ment dans le cours du développement. Lorsqu’elles sont lésées, par 
exemple, les fibres nerveuses qui se régénèrent, s’accroissent au 
hasard, se dirigeant vers des zones de moindre résistance, ou suivant 
les lignes d’orientation des micelles appartenant au milieu environ- 
nant, ainsi qu'on le constate dans les cultures. Dans des conditions 
identiques, on peut observer également un stéréotropisme qui 
pousse les filaments nerveux en voie de croissance, à s’accrocher, 
comme à des tuteurs, aux éléments voisins, de préférence à ceux qui 
ont une forme allongée, tels que vaisseaux, autres nerfs, fibres 
conjonctives ou musculaires, etc.; en outre, dans les cultures, un 
thigmotropisme oblige les filaments nerveux à effleurer la surface de 
la plaque de verre, sur laquelle est déposée la goutte de plasma 
coagulé. 

Chez l’Axolotl, Amblystoma punctatum, les fibres du nerf optique 
ont déjà perdu leur neurotropisme, alors que les larves ne dépassent 
pas deux centimètres de longueur. Lorsque le nerf a été sectionné 
dans la cavité orbitaire, un peu plus profondément que l'œil, 
toutes précautions d’asepsie étant prises, les fibres rétiniennes se 


 régénèrent rapidement, mais se dispersent en tous sens, parmi les 
éléments de la cavité orbitaire. De même, si la section a été faite 


au ras du globe oculaire, elles peuvent s’insinuer entre la couche 
pigmentée de la rétine et la choroïde, se dirigeant ainsi vers l’iris. 
Plus rarement, les deux moignons du nerf sectionné étant restés 
en face l’un de l’autre, ils se soudent, mais la cicatrice est très irré- 
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gulière ; les fibres nerveuses s’y entrecroisent dans tous les sens et. 
s’y mêlent à d’autres, venues des nerfs voisins. 

Comment expliquer le désaccord entre les résultats que j'ai 
obtenus et ceux décrits en 1926 et 1927, par R. MATTHEY, qui a 
expérimenté aussi sur des Urodèles, Tritons crêtés et larves de 
Salamandre ? Je suppose que chez ces animaux, comme chez 
lAxolotl, le neurotropisme des fibres rétiniennes disparait préco: 
cement; mais ce qui diffère ce sont nos techniques d’opération: 
R. MATTHEY énuciée l’œ1l, puis le remet en place, ou bien sectionne 
les nerfs optiques à l’intérieur même du crâne. Dans le premier cas, 
l’auteur n'indique pas jusqu’à quelle profondeur, 1l a vidé la cavité 
de l’orbite. En effet, si le nerf optique est coupé loin du globe, 1l est 
possible que lors de sa régénération, une partie de ses fibres conser- 
vant dans leur croissance la même direction, ait pu atteindre le 
trou de la base du crâne qui lui est destiné et, y étant canalisée pour 
ainsi dire, ait abouti à l’encéphale. Lors de la section intracranienne, 
dans le second cas, les filaments nerveux n’étant soutenus que par 
quelques travées des leptoméninges, n’ont pu se disperser dans la 
cavité sous-arachnoïdienne; leur allongement les a conduits à 
pénétrer au point normal de leur origine apparente, dans la région 
ventrale du diencéphale. C’est ainsi que ces fibres régénérées recons- 
titueraient un chiasma total ou partiel, en traversant la ligne 
médiane, trois ou quatre mois après l’opération. Il eut été intéres- 
sant de savoir si chez les Tritons, qui ont subi la section intra- 
cranienne du nerf optique, il n’a pas persisté dans l’hypothalamus, 
des dispositions de la névroglie, capables de servir de guides aux 
fibres ayant atteint la paroi encéphalique. 

Ches les larves de Salamandre, R. MarrHEY semble avoir observé 
des phénomènes identiques à ceux qui se passent chez lAxolotl, 
après section du nerf optique dans la cavité orbitaire: Le nerf a 
tendance à former ce que l’auteur nomme des bulbes, sans doute de 
petits neuromes, et à pousser des prolongements, qui se perdent 
dans le conjonctif ou dans les muscles voisins, s’accolant aussi aux 
nerfs qui sont proches, telle la branche ophtalmique du trijumeau. 
C’est là une manifestation de stéréotropisme et non, comme le pense 
MarrHEeY, un tropisme dû à une masse nerveuse un peu importante, 
centre primaire d’attraction, qui agirait sur un nerf en régénération. 
En ce qui concerne la figure 3 de son travail de 1926, je suppose 
que le mince ramuscule qui semble prolonger le nerf optique, arrêté 
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lans sa régénération à l’intérieur de la cavité orbitaire, pourrait 
nien être constitué par des fibres centrifuges venues de la région 
aypothalamique du diencéphale. 

Les larves d’Axolotl, âgées d’un an et longues d’environ quinze 
‘entimètres, sur lesquelles j'ai opéré, ont toutes été soumises à 
imprégnation argentique totale de leur tête, après décalcification, 


BEC 46 


Fibres rétiniennes régénérées, trois semaines après la section du nerf optique 
chez une larve d’Axolotl, âgée d’un an. L’une d’entre elles aboutit à des 
filaments extraordinairement fins, qui constituent un appareil métater- 
minal et vont s’appliquer sur une cellule pigmentaire. Dans le faisceau de 
fibres et à sa droite, on observe des rondelles, dernières traces de l’existence 

| de collatérales analogues à celle terminée par une sphérule noire qui se 

._ détache de la fibrille compliquée, aboutissant à un réticulum métaterminal. 

| Grossissement: 2875; réduction d’un tiers. 


suivant les méthodes de l’Institut d'anatomie de Genève. Quatre 
ont été sacrifiées au bout de trois et quatre semaines; quatre, après 
trois et quatre mois et deux après quatorze et quinze mois. 
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Dans la première période (trois à quatre semaines), les fibres 
rétiniennes restent fines et noires comme à l’état normal. Elles 
montrent à l’intérieur de la cavité orbitaire, une intense activité de 
régénération, dont l’aspect rappelle beaucoup celui des cultures. Les 
filaments nerveux s’éparpillent et forment une série d’arcades 
entrecroisées. Sur leur trajet, ces fibres donnent naissance à de 
nombreuses collatérales, extraordinairement fines, qui, les unes 
aboutissent à de petites rondelles épaisses et argyrophiles, signe 
prochain de leur dégénérescence, tandis que d’autres s’appliquent 
sur les éléments voisins, cellules conjonctives ou pigmentaires, 
fibres nerveuses ou musculaires, par l’intermédiaire de filaments 
souvent granuleux, à la limite de la visibilité, qui constituent 
l'appareil métaterminal (fig. 1). On ne peut supposer que cette 
formation, que j'ai décrite récemment, puisse jouer, dans ces diffé- 
rents cas, un rôle fonctionnel. Les fibres rétiniennes du nerf optique 
qui sont régénérées sous cette forme sont à l’état normal des 
neurites à conduction cellulhifuge et centripète; elles transmettent 
des excitations venues du fond du globe oculaire. Il est difficile 
de comprendre à quoi pourraient correspondre des stimulations 
aboutissant à la rétine et prenant leur point de départ au 
niveau de terminaisons sensitives placées dans les tissus de Ja 
cavité orbitaire. Sans doute faut-il voir essentiellement dans 
l'appareil métaterminal la forme la plus ténue, actuellement 
décelable, des télodendrites ou ramifications terminales des 
neurites ou des axones, qui se constitue lors du développement 
normal, ou bien au moment ou s'achève la régénération, mais 
sans que cet aspect soit déterminé par la nécessité d’une fonc- 
tion motrice ou sensitive. 

Lors de la seconde période (trois à quatre mois), les fibres réti- 
niennes perdent leur argyrophilie et passent après leur imprégna- 
tion, par le brun foncé, puis par le brun clair. Leur stéréotropisme 
les a conduites à pénétrer, en grand nombre, dans les muscles droits 
de l'œil; elles y constituent des pelotons de filaments fins et peu 
teintés par l'argent réduit; çà et là, on aperçoit quelques terminai- 
sons en bouclettes, à la surface des fibres musculaires, ce qui res- 
semble tout à fait à des extrémités de fibres sensitives cellulipètes 
(hg12). 

Chez les larves âgées de quatorze et quinze mois, les fibres réti- 
niennes ont totalement disparu de la cavité orbitaire; le début de 
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leur dégénérescence est sans doute indiqué par la perte de leur 
argyrophilie, au troisième et au quatrième mois. 

Il résulte done de mes expériences, que les fibres rétiniennes 
sectionnées dans la cavité orbitaire de larves d’Axolotl, âgées d’un 
an, ne peuvent reconstituer un nerf optique et atteindre ainsi le 
cerveau, que si les deux moignons restent au contact l’un de l’autre 
(deux cas). Il n’y à pas là une manifestation d’un véritable neuro- 


TC 2 


Fibres rétiniennes ayant en grande partie perdu leur argyrophilie, trois mois 
après la section du nerf optique, chez une larve d’Axolotl âgée d’un an. 
Quelques-unes aboutissent à des bouclettes, dont l’une a été sectionnée 
par la coupe et qui s’appliquent sur une fibre musculaire striée, à la manière 
de terminaisons sensitives. Même grossissement et même réduction que 
pour la figure 1. 


tropisme, mais seulement d’un stéréotropisme; en effet, de nom- 
breux observateurs ont démontré que c’est à l’intérieur d’un frag- 
ment de nerf dégénéré, que la régénération des fibres trouve les 
conditions les plus favorables. Lorsque l’accolement des deux 
moignons ne se produit pas, aucun tropisme ne dirige les fibres 
en voie de régénération vers le fond de la cavité orbitaire et grâce 
à un orifice de la base du crâne, vers la région hypothalamique du 
cerveau intermédiaire. Les fibres croissent alors au hasard, en 
S'éparpillant suivant des lois qui semblent les mêmes pour les 
cultures de tissu nerveux. Mais il n’est pas impossible que dans 
ces conditions, certaines fibres se dirigeant droit devant elles, 
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puissent atteindre les centres encéphaliques, ainsi dans une des 
greffes réalisées par MATrTHEY, celle d’un globe oculaire implanté 
sous la peau du crâne d’une larve de Salamandre; l’auteur y voit, 
à tort, une manifestation de la neurobiotaxie. L’absence d’impré- 
gnation argentique et l’aspect de la coupe ne me permettant pas 
de pousser plus loin cette discussion. 

En résumé, les observations que j'ai faites chez l’Axolotl 
montrent que le neurotropisme embryonnaire disparaît très préco- 
cement. Dès que l’on s’adresse à des larves dépassant deux centi- 
mètres de longueur totale, les fibres rétiniennes ne montrent plus 
qu'un stéréotropisme, qui les pousse à s'appliquer sur les éléments 
voisins, où bien si les circonstances le permettent, à pénétrer dans 
les gaines devenues libres par la disparition des axones du moignon 
central; dans ce cas elles peuvent rejoindre le cerveau intermédiaire. 

La régénération désordonnée des fibres rétiniennes est tout à 
fait intense dans les trois ou quatre semaines qui suivent l’opération; 
quatre à cinq mois après cette dernière, s’observent Îles premières 
manifestations de dégénérescence: perte de l’argyrophihie des fibres 
et apparition de neuromes. Dix mois plus tard, les éléments du nerf 
optique ont totalement disparu de la cavité orbitaire. 

Lorsque leur régénération paraît au maximum de son activité, 
les fibres rétiniennes possèdent à leur extrémité, au contact des 
éléments voisins, des appareils métaterminaux typiques, qu'on 
ne peut considérer comme étant fonctionnels. Alors que la dégé- 
nérescence des fibres commence, on trouve encore des aspects de 
terminaisons sensitives appartenant aux filaments du nerf optique 
et qui ont la forme de bouclettes appliquées sur des fibres mus- 
culaires striées. 
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N° 16. E. Hadorn, Zürich. — Entwicklungsleistungen 
und Unverträghichkeitsreaktionen bei Art-Chi- 
mären von Triton. Mit 5 Textabbildungen. 
Zoologisch -vergl. anat. Institut Zürich. 


Wir stellten uns die Aufgabe, die Entwicklungsleistungen von 
chimärischen Verbindungen zwischen Triton alpestris und Triton 
palmatus zu untersuchen. Sind solche Chimären beliebig lange 
lebensfähig oder kommt es zu einer Unverträglhichkeitskrise, die auf 
einer bestimmten Entwicklungsstufe zum Tode führt ? Diese 
spezielle Fragestellung ergab sich aus den bisherigen Erfahrungen 
der Entwicklungsphysiologen, wonach sich einzelne Art-Kombina- 
tionen stôrungsfrei über die Metamorphose hinaus entwickeln, 
während andere Chimären bei ähnlichem Verwandschaftsgrad der 
Partner nach anfänglich normalem Larvenleben —- früher oder 
später — meist vor Vollendung der Metamorphose zugrunde gehen 
(vergl. HumPHREY und Burns 1939 ?). 


VERSUCHSANORDNUNG. 


Als Gastrulae oder frühe Neurulae wurden die Keime halbiert 
und Querhälften so aneinandergefügt, dass im einen Falle ein 
alpestris-Kopf (a) mit einem palmatus-Rumpf-Schwanzteil (p) 
verwächst, während in der reziproken Kombination sich ein 
p-Kopf mit der a-Hinterhälfte verbindet. Die Kombinationen 


1 Ausgeführt mit Unterstützung der , Stiftung für wissenschaftl. Forschung 
an der Universität Zürich‘. 
2 J. Exp. Zool., 81, 1939. 
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erster Art sollen 1m folgenden als a-p, die reziproken als p-a bezeich- 
net werden. Ausser solchen Querchimären wurden auch einige 
Längschimären hergestellt. Da der Keim jeweils mit Nilblausulfat 
vital gefärbt wurde, blhieb die Materialgrenze in der Larve bis zum 
Abbau der Pigmentgranula sichtbar. 


ENTWICKLUNGSLEISTUNGEN. 


Wir berücksichtigen in diesem Bericht nur solche Chimären, bei 
denen keine schweren Operations- und Verheilungsfehler vorlagen, 


ABB. 4. 


Metamorphosiertes reziprokes Chimärenpaar. 


Links: p-a; rechts: a-p (bei diesem Tier ist infolge eines Operationsdefektes 
die Schwanzregion misshildet). Verger. 3,3 


so dass ein normales Fressen môüglich war. Es sind dies 10 Quer- 


chimären (5 a-p und 5 p-a) und 1 Längschimäre. Alle 11 Tiere 
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erreichten ein metamorphosereifes Larvenstadium. Davon starben 
7 Chimären (oder mussten wegen drohenden Todes fixiert werden) 


und zwar: im Anfangsstadium der 
Metamorphose (2 a-p-Fälle), im 
Verlaufe der Metamorphose (1 
Längschimäre u. 1 a-p) oder erst 
1,—1 Monat nach Beendigung der 
Metamorphose (1 a-p u. 2 p-a). 
Die übrigen 4 Chimären leben zur 
Zeit noch (1 Jahr nach der Opera- 
tion). Allerdings hat nur eme von 
ihnen (p-a, Abb. 1 a) normal und 
rechtzeitig metamorphosiert, eine 
zweite (p-a) entwickelte wohl das 
adulte Farbkleid, hat aber noch 
kleine  Kiemensbüschel — die 
beiden übrigen (p-« u. a-p) ver- 
blieben im  Vor-Metamorphose- 
stadium. 

Die Abb. 1 zeigt ein Chimären- 
paar, bei dem es gelang, beide 
reziproken Kombinationen einer 
Operation über die Metamorphose 
zu bringen. Abb. 2 stellt die Läng- 
schimäre im Stadium der EKEnt- 
wicklungskrise dar. Der artspezi- 
fische Grôssenunterschied zwischen 
den Teilstücken des grosswüchsigen 
Triton alpestris und des kleine- 


ABB 2: 


Längschimäre zur Zeit der Ent- 
wicklungskrise in Ventralansicht. 


Rechte Kôrperseite  alpestris; 
linke Seite palmatus. Man 
beachte die Artunterschiede 
in der Extremitätengrôüsse. 
Vergr. 3,4 x 


ren Triton palmatus kommt in der Kopfgrôsse (Abb. 1) und der 
Extremitätenlänge (Abb. 2) deutlich zum Ausdruck. 


Die ENTWICKLUNGSKRISE. 


Wir suchen zunächst nach gemeinsamen, äusserlich sichtharen 
Leichen einer als Todesursache in Frage kommenden Unver- 


träglichkeitsreaktion. 


In 4 Fällen wurde mit ein- 


tretender Krise eine starke Blutstauung im p-Teil der Chimäre 
lestgestellt. Die Zirkulation in den Hautgefässen stoppt, und es 
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bilden sich ausgedehnte Lakunen. Sodann scheint charakteristisch 
eine dem Tode vorausgehende Lähmung der Kürpermuskulatur. 
So lag z.B. die Chimäre der Abbildung 1 b während 4 Tagen voll: 
ständig bewegungslos in der Zuchtschale und dies bei noch an- 
haltender Herztätigkeit. 

In diesem Zusammenhang ist von Interesse, dass HUMPHREY 
und BurxNS (1939) an parabiotischen und chimärischen Verbindun- 
gen zwischen verschiedenen Amblystoma- Arten zur Zeit einer 
Unverträghichkeitskrise ähnliche Zirkulationsstürungen feststellten 
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ABB. 3. 
Längsschnitte durch das Neuralrohr einer Querchimäre. 


a) Medulla mit starker Kernpyknose, einzig einige das Lumen begrenzende 
Zellkerne noch normal. 


b) Hinteres Rumpf-Rückenmark mit normalen Kernen. Vergr. 130 X 


und zwar auch nur in den Hautgefässen des einen Partners, des 
kleinwüchsigen punctatum-Anteils; der grosswüchsige tigrinum- 
Teil blieb davon verschont. Diese Stürungen, die häufig mit Läh- 
mungen verbunden waren, gingen bei den Amblystoma-Kombina- 
tionen ebenfalls dem Tode voraus. 

Neben solchen Übereinstimmungen zeigen sich zwischen den 
Befunden von HumpxreY und BurNs und meinen Beobachtungen 
wesentliche Verschiedenheiten: Während im punctatum-Material 
der Amblystoma-Verbindung ein in der Extremitäten-Epidermis 
beginnender Gewebszerfall einsetzt, dem ein vollständiger Abbau 
œanzer Beine folgen kann, fand ich nichts Entsprechendes, weder 
an den p-noch an den a-Extremitäten. 
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HISTOLOGISCHER BEFUND. 


Die Schnittuntersuchungen haben ein auffallend übereinstim- 
mendes Schädigungsbild aufgedeckt. Für alle 7 untersuchten 
Chimären (gleichgültig, ob a-p oder p-a und ebenso für die Längs- 


chimäre) ist charakteristisch 
eme weitgehende bis 
polistandige  Zell- 
BogsererA tion 1m 
vorderen und mitt- 
leren Zentralner- 
vensystem (Abb. 3a). 
Das Gewebe wird locker 
und das Chromatin der 
Zellkerne verklumpt pykno- 
hisch. Das Schwanzmark 
dagegen und häufig auch 
das hintere Rumpfmark 
erscheint normal (Abb.3 b). 
Auch im cranialsten Bereich 
des Vorderhirns fanden wir 
nicht selten nock einige 
normale Areale. Um blosse 
postmortale Veränderungen 
kann es sich nicht handeln, 
da sich die Pyknose auch 
bei Tieren findet, die in 
noch lebendem  Zustand 
ixiert wurden Wie weit 
serade bei einer solchen 
Chimäre die Kernpyknose 
pyk) im Hirn gehen kann, 
zigt die Abbildung 4. 
Hautdrüsen (4) und meta- 
morphosierte Epidermis 


ABB. 4. 


Querchimäre (der Abb. 1 b). 


Frontaler Anschnitt einer Vorderhirn- 
hemisphäre mit pyknotisch degenerier- 
tem Neuralgewebe (pyk) und normaler 
Epidermis (Ep) mit Hautdrüsen (H). 
Nérer 155%. 


Ep) sind normal. Wir verstehen nun die bei diesem Tier beobach- 
te 4 Tage andauernde Lähmung. 
Im Gegensatz zu der Gewebsdegeneration im Hirn-Rücken- 
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markssystem zeigen die meisten übrigen Organsysteme 


eine,normale, Has 

1 tologie. Dies: alt [us 

/ - die Haut, die Sinnesepithe- 

lien von Auge, Ohr und 

Nase, für Darm, Nieren und 
Gonade. 

Uneinheitlich sind die 
Feststellungen inbezug auf 
das Blut und die Leber, 
wo gelegentlich Zellgruppen 
mit pyknotischen Kernen 
gefunden wurden. 

Eine Sonderstellung 
scheint  schliesslich die 
Muskulatur einzu- 
nehmen. Bei 4 Chimären 
fand ich —— namentlich im 
Kopfbereich — eine ,,va- 

ABB. 5. kuolisierte ‘  Muskulatur, 
Längschimäre (der Abb. 2). deren Sarcoplasma  weit- 


Über dem Neuralrohr (mit Kernpyknose) gehend abgebaut ist. Die 


li 


nks: die degenerierte p-Muskulatur; Abbildung 5 zeigt dies für 


rechts der (durch Pfeile bezeichneten) 
Mediane: die normalen a-Muskeln. die Längschimäre der Abbil- 


Vergr. 53 X. dung 2. Hier ist der Mus- 


kel 


Es 


zerfall scharf auf den p-Teil beschränkt. 


ZUSAMMENFASSUNG. 


ei Triton-Chimären mit je einer alpestris- und palmatus-Hälfte 
setzt eine letal wirkende Unverträglichkeitsreake 
tion frühestens zu Beginn der  Metamos 
phose ein. Die Krise kann aber auch bis nach Beendigung | 
der Metamorphose hinausgeschoben werden. In einem Falle | 
(mindestens) wurde sie entweder nie akut, resp. letal oder 
konnte weitgehend überwunden werden. Auf welchen Grund- 
lagen die individuelle Variabilität beruliil 
wissen wir nicht. Âhnliches stellten auch HumpHReY und | 


Burxs fest. 
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2. Die Unverträglichkeitsreaktion führt zu einem organ- und 
gewebsspezifischen Schadieunoesnuster 
mit domunrerendeéer /Wirkung im vorderen 
Zentralnervensystem. Diese lokalen Zerstürungen 
erklären die dem Tode vorausgehenden Lähmungserschemungen. 


3. In unserer Kombination leidet nicht nur (wie bei 


« 


HumPHrEY und Burns) der ,schwächere"“ Partner. 
Die Zellzerstorung im Zentralnervensystem ergreift zuerst und 
am stärksten den Hirn- und vorderen Rückenmarksbereich, 
gleichgültig, ob alpestris oder palmatus diese Region liefert. In 
Bezug auf die bei einigen Fällen beobachteten Muskeldegene- 
rationen und die Zirkulationstôrungen in der Haut scheint 
allerdings der p-Partner stärker, wenn nicht ausschliesshich 
betroffen. 


N° 17. Jacques Aubert, Lausanne. — Le microptérisme 
chez les Plécoptères (Perlariés). 


Par microptérisme, les entomologistes entendent un cas de 
dimorphisme sexuel consistant en l’atrophie plus ou moins poussée 
des ailes de l’un des sexes. Chez les Perlariés, 1l intéresse surtout 
les 3, exceptionnellement les ©. II peut se produire une réduc- 
tion considérable des ailes, qui, ne recouvrant plus que les deux 
ou trois premiers tergites abdominaux, donnent à l’insecte l’aspect 
d’un Staphylin ou d’une Forficule. Aucun cas d’aptérisme n’a été 
signalé jusqu'ici. Nous pouvons distinguer trois types: 


A. La © est normale, le & est microptère. C’est le cas le plus 
courant. Le type le plus répandu chez nous est Dinocras 
cephalotes Curt. 


B. Le S et la © sont microptères, mais l’atrophie des ailes est 
plus poussée chez le 4 que chez la ©. Les espèces de ce type 
sont soit alpines, soit nordiques et le microptérisme tend à 
augmenter avec l’altitude ou la latitude (Arcynopteryx). 
Une seule espèce est connue chez nous: Dictyogenus 
fontium Ris. 
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C. Les deux types précédents peuvent parfois se superposer. 
Nous avons trouvé aux sources de l’Orbe (Vallorbe, altitude 
850 m.) des Dinocras cephalotes, espèce du type A, dont le 4 
a les ailes sensiblement plus atrophiées qu’en plaine et dont 
les © présentent en outre une nette tendance au micropté- 
risme. 


Le tableau ci-dessous donne une vue d’ensemble de la classi- 
fication actuelle des Plécoptères. Il permet au lecteur de se rendre 
compte du nombre d’espèces européennes (E), du nombre d’espèces 
signalées à ce Jour en Suisse (S), de la répartition des espèces microp- 
tères (M) et des cas de microptérisme connus en Suisse (MS). Les 
genres en italique sont ceux signalés dans notre pays. 


Fur Genre au Q 
Famille ou sous-genre HOUS. M MS 


| Perlodidae Perlodes 6 5 3 dispar Rmb. mortonti Kip. 
Dictyopterygella 3 — 1 | 
Isogenus AIS | 
Dictyogenus D 5 A Toners 
Arcynoptervx k — 

Perlidae Perla Get. 
Dinocras 3 2 1 cephalotes Curt. 
Marthamea 2 — 1 
Agnetina 2 — — 
Hemimelaena 1 — — 

Chloroperlidae Zsopteryx 8 4 — 
Chloroperla ROUE 

Capniidae Capnia k & 2  vidua Kip. nigra Pict: 
Capnioneura ou dl Gil 
Capnosis RE 

Taenioptery-  Nephelopteryx Let 24 4 

gidae T'aentopteryx 7 5 2 trifasciata Pict. 

Oemopteryx EE 
Rhabdiopteryx UT 

Nemuridae Nemura 32 21 — 


Leuctridae Leuctra 33 21 — | 
Strobliella 1 — — 
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Le tableau suivant donne la liste des espèces européennes, leur 
type de microptérisme et leur habitat: 


Perlodes dispar Rmb. A Europe centrale, Suisse. 

» mortont Klap. A Europe centrale, Suisse. 

» rectangula Pict. A Espagne. 

Dictyopterygella recta Kmp. A Europe septentrionale, Norvège. 
Arcynopteryx compacta McLach. A Russie arctique, Sibérie. 

» transsyloanica KiIp. B Alpes de Transylvanie. 

» carpathica KIp. A Carpathes. 

) dovrensis Mort. B Norvège. 
Dictyogenus fontium Ris B Suisse, Autriche. 
Perla carlukiana KIp. A Angleterre. 

» _madritensis Rmb. A Espagne. 

Dinocras cephalotes Curt. A Suisse, Europe centrale. 
Marthamea selysiu Pict. A France, Belgique, Allemagne. 
Chloroperla difjormis KIp. A Europe centrale, Bohème. 
Capnia vidua KIp. A Suisse, Europe centrale. 

D nigra Pict. A Suisse, Europe centrale. 
Capnioneura brachyptera Desp. A France, Pyrénées. 
Taeniopteryx trifasciata Pict. A Suisse, Europe. 

» putata Newm. A Angleterre. 
Nephelopteryx araneoides KIp. A France, Belgique, Allemagne. 
Oemopteryx lüwir Alb. A Autriche, Allemagne. 


Certaines espèces, dont le & est microptère, sont extrêmement 
voisines d’autres dont le S est macroptère, les ® étant très sem- 
blables: la différence de taille des ailes semble à première vue le 
seul caractère distinctif. C’est en particulier le cas pour Dinocras 
cephalotes Curt. et Perla baetica Ramb. Un bref résumé de l’opinion 
de quelques auteurs montre que l'unanimité est loin d’être 
réalisée. 

En 1888, ALBARDA admet que baetica est identique à cephalotes 
et ne considère pas le microptérisme comme un caractère spécifique. 

Ris en 1903 et NEERACHER en 1910 sont du même avis. Ris 
admet que cephalotes et baetica sont des variations géographiques 
d’une même espèce, qui comme Dictyogenus fontium Ris, existe 
sous deux formes, l’une microptère, l’autre macroptère. 

KLAPALEK, le père de la classification actuelle des PLÉCOPTÈRES, 
dans divers travaux (1909 et 1923) considère toujours cephalotes 
et baetica comme deux espèces différentes. 

SCHOENEMUND, en 1924, a la même opinion. 

[1 nous a semblé intéressant de tenter d’élucider cette contra- 
diction, et l’étude du matériel abondant que nous avons capturé 
en Suisse romande de 1942 à 1944 nous permet d’affirmer que 
Dinocras cephalotes Curtis et Dinocras baetica Rambur sont deux 
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espèces bien distinctes. On peut les reconnaître grâce aux carac- 
tères suivants: 


Cephalotes Baetica 
Aile 4 microptère. Chez les deux 4 macroptère. Chez les deux 
sexes grisâtre. sexes jaune brunâtre. 
Tête Même couleur que le thorax Un peu plus claire que le tho- 
brun foncé. rax brun foncé. 
Abdomen Même couleur que le thorax. Jaune fauve, nettement plus 
clair que le thorax. 
Antenne Même couleur que le corps. Brun très foncé, presque noir, 
et Cerque nettement plus foncé que 
l’ensemble du corps. 
Larve Brun chocolat, avec quelques- Brun chocolat avec des des- 


uns des dessins clairs, occu- 


pant une surface restreinte. 


Cerques et antennes de la 
couleur du corps. 


sins clairs occupant une 

surface plus grande. 
Cerques et antennes plus 

foncés que le corps. 


Ces caractères sont plus sûrs que les rapports céphaliques et 
ocellaires préconisés par KLAPALEK en 1923. Il y a lieu de faire 
cependant une réserve: ces différences de coloration ne s’observent 
que sur du matériel frais ou conservé dans l'alcool; elles sont alors 
très constantes et faciles à remarquer; mais elles disparaissent 
complètement après quelques années chez les individus séchés, 
l'identification exacte de femelles isolées dans des collections un 
peu anciennes devient de ce fait impossible. On pourrait aussi 
objecter que la coloration varie avec l’âge chez les Perlariés, les 
individus fraîchement mués étant plus clairs que les individus plus 
âgés, mais les différences signalées plus haut apparaissent immédia- 
tement après la mue imaginale. 

Dinocras cephalotes Curt. et Dinocras baetica Ramb. ont en outre 
une distribution géographique différente en Suisse romande. 
D. cephalotes se trouve un peu partout dans les rivières de moyenne 
grandeur, du Jura aux Préalpes. D. baetica, par contre, semble 
localisée dans les rivières qui descendent du Jura: Versoix, cours 
supérieur de la Venoge, Orbe. 

La même confusion entre une forme microptère et une forme 
macroptère parente s’est aussi produite pour d’autres espèces, en 
particulier: 


Perlodes dispar Ramb. ($ micr.) et Perlodes microcephala Pict. 
(& macr.); 

Taeniopteryx araneoides Kip. ($ micr.) et T'aeniopteryx nebu- 
losa L. (4 macr.); 
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Taeniopteryx trifasciata Pict. (S micr.) et 7. kempnyt Kilp. 
(S macr.). 


Il existe par contre un bon nombre d’espèces ou aucune confu- 
sion n’est possible, c’est en particulier le cas des C'apnia, Oemopteryx 
et Arcynopteryx. 

Quelques cas ne sont pas encore bien élucidés; Chloroperla 
difjormis Kip. à 4 microptère est-elle identique ou non à Chloro- 
perla helvetica Schoch, dont l’authenticité semble d’ailleurs dou- 
teuse ? Qu'en est-il de Perlodes mortont Kip. ? Est-ce la forme 
microptère de Perlodes microcephala Pict. ou est-ce une bonne 
espèce ? 

Tout en arrivant à une conclusion contraire à celle de Ris dans 
le cas de D. cephalotes, nous sommes d’accord avec cet auteur pour 
constater que le microptérisme n’est pas toujours un caractère 
spécifique. En particulier chez Dictyogenus fontium, le S est tantôt 
microptère, tantôt macroptère, 1l existe tous les intermédiaires 
entre les deux formes et de plus la femelle est parfois aussi microp- 
tère. Nous avons vu plus haut que les Arcynopteryx ont un compor- 
tement analogue et que ce type de microptérisme variable semble 
hé à des facteurs géographiques. 
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N° 18. G. Andres, Bern. — Über die Entwicklung des 
Anurenlabvrinths in Urodelen (Xenoplastischer 
Austausch zwischen Bombinator und Triton 
alpestris). Mit 4 Textabbildungen. 

Zoologisches Institut der Universität Bern. 


Um die Entwicklungsfähigkeit des Amphibienlabyrinths in 
einem systematisch ordnungsfremden, lagegemäss aber normalen 
Organmilieu zu prüfen, wurden Labyrinthanlagen von T'riton- und 
Bombinator-Keimen in verschiedenen Altersstadien ausgetauscht. 
Bei der Untersuchung der Entwicklungsfähigkeit müssen wir drei 
Teilgebiete berücksichtigen: die Morphogenese, die Histogenese und 
die physiologische Einordnung des xenoplastischen Organs in das 
Funktionssystem des Wirts. 

Die Entwicklung des ordnungsfremden Implantats sollte sich 
unter optimalen und womôglich standardisierten Bedingungen 
vollziehen. Daher muss ein Experiment gefunden werden, das 
beides annähernd gewährleistet. Zunächst sollte die Operation 
homotop sein, denn STERNBERG (1924) hat nachgewiesen, dass sich 
heterotop transplantierte Labvyrinthanlagen auch schon innerhalb 
der gleichen Art regelmässig gestort entwickeln. Dann ist natur- 
gemäss für xenoplastische Verpflanzung erst recht der orthotope 
Typus nôtig. Ferner soll die Operation die normale Frühent- 
wicklung des chimärischen Keimes môüglichst wenig stôren. 

HOLTFRETER (1935) hat bei seinen Triton-Anurenchimären u. a: 
auch xenoplastische Labyrinthe erhalten, jedoch waren von 36 Fäl- 
len nur 2 gut entwickelt (vergl. seine Abb. 26 u. 27). Er hat den 
Austausch grosser Keimbereiche im Gastrulastadium 
vorgenommen und dementsprechend grüssere xenoplastische Organ- 
komplexe, gleichzeitig aber auch starke Entwicklungs 
stürungen erhalten. Für die eingangs erwähnten speziellen 
Fragestellungen ist aber eine länger dauernde Aufzucht der Larven 
oft unerlässlich. Da eine solche nach der Operation im Gastrula- 
stadium nur selten gelingt, wurde von diesem Experiment abge- 


sehen. 
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Auf Antregung von Herrn Prof. BALTZER ! habe ich zunächst 
den Austausch präsumptiver Labyrinthbereiche zwischen Neu- 
rulen, sowie den Austausch von Ohrgruben oder Bläschen zwischen 
jüngeren Schwanzknospenstadien ausgeführt. Speziell nach der 
letzteren Methode erhielt ich brauchbare Fälle (sowohl Bombinator- 
Larven mit implantiertem Triüton-Labyrinth, als auch Triton- 
Larven mit Bombinator-Labyrinth). Daher werden die Unter- 
suchungen in dieser Richtung weitergeführt. 


ABB. 1. 


a) Triton-Neurula (11 Stunden nach der Operation im Stad. 12/13 nach 
GLAESNER). Bombinator-Implantat (Wulst und angrenzende Epidermis 
mit Nilblausulfat vitalgefärbt) gut eingeordnet. 


| b) Triton-Embryo (21 Stunden nach der Operation im Stad. 14/15). 


c) Bombinator-Embryo der gleichen Serie wie Triton in Bild b. (Ebenfalls 
21 Stunden nach der Operation.) Der Keim lieferte als Spendergastrula 
Bauchektoderm. Das Triton-Implantat bildet eine Blase im Rumpf. 
Vergr. 10 X. 


| Klarere Ergebnisse aber konnte ich erzielen, wenn Ektoderm 
der Unkengastrula vor seiner Unterlagerung — und damit vor 
seiner Determinierung — in die Triton-Neurula verpflanzt wurde. 
Namentlich im jüngsten Neurulastadium (GLAESNER 13—14) lässt 
sich bei Triton alpestris das Ektoderm bis zur Neuralplatte hinauf 


1 Für seine freundliche Unterstützung môchte ich ihm herzlich danken. 
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meist ohne stärkere Beschädigung des darunter liegenden Meso- 
derms abheben, worauf die Wunde mit nichtunterlagertem prae- 
sumptivem Bauchektoderm der späten Unkengastrula bedeckt 
werden kann. Das ordnungsfremde Ektoderm heilt leicht ein und 
macht gewühlich schon die ersten Gestaltungshbewegungen in der 
neuen Umbegung gut mit (Abb. 1). 

Infolge der grüsseren Entwicklungsgeschwindigkeit des Bom- 
binator-Keims ist der Altersunterschied zwischen Tri- 
ton-Wirt und Unkenimplantat meist kurz nach Schluss des Medullar- 
rohrs ausgeglichen. Für das Experiment ist dies ein Vorzug: das 
Labyrinth wird erst nach der Operation vom Wirt induziert und 
durchläuft seine erste Gestaltung synchron mit dem Wirtslaby- 
rinth. Gleich wie das Labyrinth sind auch alle übrigen im Triton- 
Wirt entstandenen xenoplastischen Differenzierungen reine PBom- 
binator-Ektodermderivate, die den Anstoss zu ihrer Entwicklung 
im Wirt erhalten haben. Sie betreffen vor allem Teile der ektomeso- 
dermalen Viszeralbügen. Diese Klarheit bezüglich der Herkunît 
fehlt beim wechselseitigen Verpflanzen zwischen Neurula-, bezw. 
Schwanzknospenstadien, wo mit dem Ohrbläschen meist auch 
Mesoderm mitgerissen wird. Allerdings besitzt die beschriebene 
Operationsart den Nachteil, dass ein entsprechendes Gegen- 
experiment nicht môüglich ist, da ein Ektodermimplantat aus der 
langsam sich entwickelnden Triton-Gastrula hinter der Bombinator- 
Neurula als Wirt erst recht in der Entwicklung zurückbleibt. 

Wie nach den grundlegenden Spemannschen Experimenten 
(vergl. SPEMANN 1936) zu erwarten war, ist die Entwicklung des 
Implantats ortsgemäss darin, dass sich aus dem praesumptiven 
Bauchektoderm ein Labyrinth entwickelt, spendergemäss aber darin, 
dass dieses Labyrinth Unkenmerkmale ausbildet. Es entwickelt 
sich wie beim Normalkeim schneller und seine allgemeinen Dimen- 
sionen sind grüsser als beim Triton-Labyrinth. Auf andere Merk- 
male soll bei der folgenden Besprechung einiger Einzelfälle hinge- 
wiesen werden: 


A. Bombinator-GASTRULAEKTODERM IN 7riton-NEURULA. 


1. Beispiel: BoA XXXTIII A, (vergl. Abb. 2). 


Die Triton-Larve A, wurde 9 Tage nach der Operation im 
Stadium mit kurzen Vorderbeinanlagen (GLAESNER 34) fixiert. Sie 
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>ewegte sich auffallend rasch und normal. In ihrem Bombinator- 
;abyrinth konnte im Leben ein Statolith wie bei normalen Unken- 
arven desselben Alters festgestellt werden. Die Rekonstruktion 
ler Schnitte ergibt einen erheblichen Grüssenunter- 
chied: das Pom- 
nnator-Labyrinth hat 
mgefähr die doppelte 
xrôsse der Wirtsla- 
wyrinthblase erreicht. 
ferner Zzeigt sich ein 
Vorsprung in der Diffe- 
enzierung. Während 
eim Zriton-Labyrinth 
lie Ausbildung der 
3ogengänge erst durch 
ne dorsolaterale Ein- 
Juchtung angedeutet ist, 


ABB. 2. 


Querschnitt durch mittlere Labyrinthregion 
von À, der Serie XXXIII. 


ind beim Spenderlaby- Links im Bild das grüssere Bombinator- 


Inth schon 4 Zapfen 
ns Innere des Lumens 
vorgetrieben worden (in 


Labyrinth (Bo). Dorsomedial der Saccus 
endolymphaticus (Se), ventral davon die 
Macula sacculi (Ma), dorsolateral Abfalt- 
ung des seitlichen Bogenganges (Ca). 
Tr — Triton-Labyrinth. Vergr. 50 X. 


ler Abb. nur 1 getroffen). 
Auch die Verteilung des Sinnesepithels ist schon weiter fort- 
reschritten. 


2. Beispiel: BoA XXXVII A, (vergl. Abb. 3). 


Die Molchlarve A, wurde im Alter von 14 Tagen nach der 
Operation fixiert. In diesem Stadium (GLAESNER 42) beginnen die 
Kontrollarven zu fressen. Gleichzeitig stützen sie sich von nun an 
auf 1hre Vorderbeine. Auch beim Versuchstier waren die Bewegun- 
sen normal, ebenso das Aufstützen der Vorderbeine und die 
Schnappreaktion. 

Die Schnitte ergeben, dass sich das Bombinator-Labyrinth in 
Triton typisch spendergemäss weiterentwickelt hatte. Es ist auch 
hier etwa doppelt so gross wie das Wirtslabyrinth der Gegenseite. 
Wie im normalen Bombinator-Labyrinth dominiert die Pars supe- 
nor (Utriculus und Bogengänge) über die Pars inferior (Sacculus 
und acustischer Teil des Labyrinths). Beim Triton ist die Pars 
inferior verhältnismässig weiträumiger. Ausser der Pars neglecta 


404 G. ANDRES 


Ghr wird acustische Funktion zugeschrieben), die sich noch 
nicht sicher abgrenzen 
lässt, sind alle Sinnese- 
pithelien ausgebildet und 
stehen durch  Nerven- 
stränge mit dem Stato- 
Acusticus-Ganglion im 
Verbindung, welches sei- 
nerseits Nervenfasern ins 
Nachhirn entsendet. Das 
Ganglion und seine Ner- 
ven sind chimärisch: die 
Neuronen sind vom Im- 
plantat, die peripheri- 
Querschnitt durch Triton-Larve A, ie CRE Le : 

der Serie XX XVII. Wirt gebildet worden. 


Das grosse Bombinator-Labyrinth (Bo) im Ihre verschiedene Her- 

Bereich der seitlichen Ampulle (A) und des kunft kann aus der 
Saccus endolymphaticus (Se) getroffen. j 
Beim kleineren Wirtslabyrinth liegt der Grüsse und Farbe der 
Saccus endol. 5 Schnitte weiter hinten. ( 
Auf beiden Seiten ist ventral von der Kerne erschlossen V4 
Macula sacculi (Ma) das Acusticusganglion den. Die Knorpelkapseln 
(G) angeschnitten Ca — seitlicher Bogen- sind der verschiedenen 
gang. Vergr. 30 X. 


ABB. 3. 


Grôüsse der sie induzie- 
renden Labyrinthe angepasst, in ihrer histologischen Differen- 
zierung jJedoch einander gleich. 


B. Bombinator-OHRGRUBE iN Triton 


(Verpflanzung im frühen Schwanzknospenstadium). 


3eispiel: Bo À XXIV A, (links operiert; vergl. Abb. 4). 


Die Larve A, wurde bis zum 22. Tage nach der Operation auf- 
gezogen. Sie hatte gefressen und das Stadium mit ausgebildeten 
Vorderbeinen und kurzen Hinterbeinstummeln erreicht (GLAESNER 
45/46). Während früher nichts aufgefallen war, kippte das Tier im 
den letzten Tagen vor dem Fixieren konstant und stark nach links 
um; dabei stützte es sich ganz auf das etwas angezogene linke 
Vorderbein, während das rechte den Boden nur mit den Phalangen-| 
spitzen berührte. Die Schnitte ergeben beginnende Degeneration! 
des implantierten Bombinator-Labyrinths, das in seinen Haupt-| 
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eilen jedoch noch klar zu erkennen ist. Hier hat sich auch die Pars 
asilaris weiter differenziert. Sie weist Reste einer Membrana 
ectoria auf und entspricht hierin dem normalen Labyrinth einer 
leichalten Bombinator-Larve derselben Serie, an der das Ge- 


en experiment ausge- 
ührt worden war. Beim 
Friton-Labyrinth der Ge- 
xenseite ist die Pars 
Jasilaris noch weniger 
veit entwickelt und be- 
itzt noch keine Deck- 
nembran. 

Es besteht zwischen 
ler 14- und der 22 
ägigen Larve eim be- 
nerkenswerter Unter- 
chied: Die 14 tägige 
Jesitzt noch ein nor- 
nales Bombinator-Laby- 
inth und zeigt beim 
\ufstützen eine normale 
Haltung; bei der 22 
ägigen aber hat- das 
Bombinator-Labyrinth zu 
legenerieren  begonnen, 
and das Tier kippt nach 
ler Operationsseite. Dies 
egt den Gedanken nahe, 
lass in der 14 tägigen 
Larve das noch intakte 
remde Labyrinth auch 
funktionell mitwirken 
künnte. Solchen klaren 
stehen aber auch unklare 


| 4 


ABB. 4. 


Querschnitte durch Triton-Larve A, 
der Serie X XIV. 


a) Schnitt durch Bereich der seitlichen 
Ampullen (A). Beidseitig Nervenverbin- 
dung (N) mit der Crista lateralis (Cr). 
Im Bombinator-Labyrinth  zerfallendes 
Epithel (Ze). 


b) Schnitt durch hintere Labvyrinthregion. 
Beim Bombinator-Labyrinth (Bo) im me- 
dial-hinteren Teil des Sacculus (Sa) 
Anlage von Lagena (La) und Pars basilaris 
(Pb). Kn — Labyrinthknorpel. Vergr. 30 X. 


Fälle gegenüber, und es fehlt vorderhand noch eine grüssere Zahl 
weiterer gleicher Versuchstiere, sowie an Kontrollarven mit einseitig 
ektomiertem Labyrinth. Vielleicht kann durch die genannten 
Experimente die Frage nach der funktionellen Einordnung des 
noch intakten xenoplastischen Labyrinths entschieden werden. 
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Der Zerfall des epithehialen Bombinator-Labyrinths wurde bei 
13 Triton-Larven verschiedenen Alters (15—67 Tage nach der 
Operation) beobachtet. Bei den älteren Stadien (25—67 Tage) ist 
das xenoplastische Labyrinthepithel vollständig phagozytiert. 

Bombinator-Knorpel erhält sich länger. Er ist in vielen Fällen 
am Aufbau des Viszeralskeletts der Triton-Larven beteiligt. So 
befinden sich bei einer 25 tägigen Triton-Larve (BoA XXXIX A, 
Stad. 49 GLAESNER) noch Teile von Bombinator-Knorpel in gutem 
Zustande und zeigen mehrere normale Mitosen. Selbst bei zwei 
Larven in der Vormetamorphose (57 u. 59 Tage) ist der fremde 
Knorpel noch teilweise gut erhalten. 

Das xenoplastische Experiment zeigt uns, dass im embryonalen 
und frühlarvalen Stadium die entwicklungsphysiologischen Bedin- 
gungen der Ohrregion bei beiden Amphibienordnungen, die hier 
durch Trüon und Bombinator vertreten werden, weitgehend 
ähnlich sein müssen. Daher kann sich eine Labyrinthanlage immer 
noch besser xenoplastisch am homologen:01". 
als homoplastisch in einem anderen Küôrpess 
bereich entwickeln. Während aber der epithehale Dei 
des häutigen Labyrinths homoplastisch in einem fremden Kürpe- 
bereich nach seiner mangelhaften Gestaltung später nicht der 
Degeneration anheimfällt (STERNBERG 1924), ist dies bei orthotop- 
xenoplastischer Entwicklung (Bombinator-Labvyrinth in Triton) in 
typischer Weise der Fall. 

Nach dem Zerfall des xenoplastischen Anteils bleibt die vom 
Wirtsmesoderm gebildete Bindegewebekapsel zwar histologisch 
weitgehend intakt, kann aber die spätere Gestaltung nicht mebr 
normal mitmachen. Vielleicht ist damit die Môglichkeit zu einer 
weiteren Analvse der Frage gegeben, wie weit die spätere normale 
Gestaltung des knorpeligen Labvyrinths von derjenigen des epithe- 
halen Anteils abhängt. 
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No 19. M. Fischber$, Zürich und Bern. — Über die 
Ausbildung des Geschlechts bei triploiden und 
eimem haploiden Triton alpestris . (Vorläufige 
Mitteilunge.) Mit 4 Textabbildungen. 

Zoologische Institute der Universitäten Zürich und Bern. 


Setzt man nach der Methode von FANKHAUSER (1939) die Eier 
on Triton alpestris kurz nach der Befruchtung für 6—24 Stunden 
iner Temperatur von 0—1° C aus, so erhält man Larven mit 
nmormalen Chromosomenzahlen. Ausser einheitlhich haploiden, 
hploiden, triploiden und tetraploiden Molchen entstehen auch 
\realkeime, die Bezirke mit verschiedenen Chromosomenzahlen 
esitzen (FISCHBERG 1944). 

Da em haploider und recht viele triploide Molche ein fort- 
eschrittenes Alter erreichten, ist es müglich zu untersuchen, ob die 
WBormalen Chromosomenzahlen einen Ein- 
luss auf die Geschlechtsausbildung ausüben. 


. AUSBILDUNG DES GESCHLECHTS BEI DIPLOIDEN T'rüton alpestris. 


Die geschlechtliche Differenzierung diploi- 
ler Alpenmolche setzt zu Beginn der Metamorphose ein. In diesem 
tadium entwickeln sich ca. 50% der undifferenzierten Gonaden zu 
Jvarien. Etwas später lassen sich auch die Hoden von den undiffe- 
enzierten Gonaden unterscheiden. Wenn die Tritonen das Alter 
…1nes Jahres erreicht haben, kann man auch deutliche sexuelle 
Verschiedenheiten an den Geschlechtsleitern feststel- 
en. Bei den Männchen sind die Müllerschen Gänge nur als 
adenfôrmige Rudimente vorhanden. Die Wolffschen 
xänge dagegen sind stark entwickelt und nehmen weiter an Grüsse 
zu (Fig. 2e’). Bei den Weibchen vergrôüssern sich im Gegensatz dazu 
le Eileiter stark (Fig. 2e), während die Wolffschen Gänge als die 
‘elativ dünnen Harnleiter erhalten bleiben (in Fig. 2e nicht sichtbar, 
la von Müll. Gängen überdeckt). 


! Den Herren Professoren Baltzer und Hadorn spreche ich meinen besten 
Dank aus für das Interesse, das sie meiner Arbeit entgegenbrachten. 
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Zur Zeit des verstärkten Wachstums der Wolffschen Gänge 
erhalten die Männchen ihr charakteristisches Hochzeitskleid, was 
sich vor allem durch einen von schwarzen Flecken unterbrochenen, 
hellen Rückenkamm und blaue Seitenstreifen äussert. Die Weibchen 
entsprechen in ihrem ÂAusseren ungefähr der undifferenzierten 
Jugendform. Die Geschlechtsreife der Alpenmolche wird im Alter 
von 11%—21, Jahren erreicht. 


2. AUSBILDUNG DES GESCHLECHTS BEI TRIPLOIDEN Triton alpestris. 


In meinem Material fanden sich unter 27 triploiden Alpenmol- 
chen im Alter von 8—33 Monaten 13 Tiere mit Hoden und 14 mit 


ABB. 1. 


Längsschnitte durch Gonaden von Triton alpestris. 


a) Ovar eines 33 Monate alten triploiden Tieres; L — Lumen, Z — germinative | 
Zellen, O — Oocyte, & — Gelbkürper aus zersetzter Oocyte. b) Ovar, 
eines 8 Monate alten diploiden Molches, gefüllt mit wachsenden Oocyten: 

c) Hoden eines 2-jährigen triploiden Triton; Sp — reife Spermienbündel, | 
Spc — Spermatocyten. Vergr. 13 X. 
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Ovarien. Das normale Geschlechtsverhältnis 
ist also verwirklicht worden. Der äussere Habitus 
der Hodenträger ist nicht gleichartig. Die Mehrzahl be- 


ABB. 2. 


Situszeichnung der Gonaden und Geschlechtsgänge diploider und triploider 
Triton alpestris. 


a-d) Entwicklungsreihe der linken Ovarien und Geschlechtsgänge triploider 
Weibchen. a — 10 Monate alt, b — 15 Monate. c — 20 Monrate, d — 33 Mo- 
nate. e) Adultes Kontrollweibchen. — a’-d’) Entwicklungsreihe der linken 
Hoden und Geschlechtsgänge triploider Intersexe; 4° — 10 Monate, 
b” — 16 Monate, c’ — 19 Monate, d’ — 23 Monate. e’) Adultes Kontroll- 
Dh. (Schwarz — Wolffsche Gänge, WG; hell — Müllersche Gäange, 

). 


Rev. Suisse DE ZooL., T. 52, 1945. 28 
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sitzt ein normales: .männliches "Hochzeïit. 
kleid, während bei den anderen gewisse männliche Merkmale, 
wie Rückenkamm oder blaues Seitenband, fehlen. Die Hoden 
all’dieser Tiere sind :volllktommen" norme 
sie enthalten bei jungen Individuen Spermatocyten, bei älteren 
sogar reile Spermien (Fig. 1c). Die Müllerschen, Gänss 
oder  Bifeuter sweisen: d'agesgen hochortr 
weiblichén: Typus auf  (vergl. Fig3c/mit Sd) 1h 
Mächtigkeit nimmt, wie aus Fig. 24'—d" ersichthich ist, mit der 
Grôüsse und dem Reifezustand (Alter) der Hoden zu. Auch in den 
am schwächsten ausgeprägten Fällen sind die Eïleiter bedeutend 
dicker als bei diploiden Männchen. Anderseits erreichen die Wolff- 
schen Gänge der triploiden Hodentiere nicht die für diploide Männ- 
chen typische Grôsse (vergl. Fig. 2a'—d’ mit 2e’ und Fig. 34 mit 3c). 
Auch die charakteristische Pigmentierung der Samenleiter konnte 
bei den Triploiden nie festgestellt werden. Ich betrachte 
diese Triereals/Marterse rez 

Der äussere Habitus der Molche mit Ovarien ist mehr oder 
weniger normal weiblich. Die Gonaden zeigen das für 
die Ovarien typische Lumen, enthalten jedoch nur verein- 
zelte grosse Oocyten, die später zugrundegehen und 
nur noch als gelbkürperähnliche Bildungen nachweisbar sind. Die 
Eierstôcke bleiben nach Grüsse (vergl. Fig. 24 mit 2e) und Entwick- 
lungszustand (vergl. Fig. Ta mit 1b) weit hinter den normalen 
Verhältnissen zurück. Das Ovar eines dreijährigen triploiden 
Weibchens ist in der Entwicklung nicht weiter fortgeschritten, als 
die Gonaden von 114-jährigen triploiden Tieren. Auf Grund 
dieser Befunde komme ich zu der Annahme, dass die Ovarien 
triploider Alpenmolche steril bleïben_… 
Müllerschen Gänge sind in weiblicher Richtung entwickelt, erreichen 
aber nicht die für ablaichende diploide Tiere typische Mächtigkeït 
(Fig. 2a—e, Fig. 3a u. b). Die Wolffschen Gänge sind normal 
entwickelt. 

Das Brunstverhalten der triploiden Tiere lässt sich 
folgendermassen umschreiben: die Individuen mit Ovarien ver: 
halten sich neutral und werden weder von diploiden Männchen, | 
noch von triploiden Intersexen beachtet. Die triploiden Intersexe 
im Hochzeitskleid verhalten sich wie normale Männchen, d. h. sie 
treiben mit diploiden Weibchen lebhafte Paarungsspiele. Interres- | 
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santerweise werden sie selbst von ihresgleichen und von diploiden 
Männchen ôfters wie Weibchen behandelt. 


d 


ABB..3. 
Querschnitte durch Geschlechtsgänge in Kloakengegend. 


a) bei adultem Kontrollweibchen (nur MG auf Abb.); b) bei 33 Monate altem 
triploiden Weibchén; c) bei adultem Kontrollmännchen ausserhalb Fort- 
pflanzungszeit (MG als fadenfôrmiges Rudiment von der Wandung des 
WG umschlossen) ; d) bei 23 
Monate altem triploiden Inter- 
sex. MG — Müllersche Gänge, 
WG — Wolffsche Gänge. Vergr. 
DA. 


| 3. AUSBILDUNG 
[DES GESCHLECHTS BEI EINEM 
HAPLOIDEN 


Triton alpestris. 


Mein einziger  haploider 
Triton alpestris, der ein fort- 
geschrittenes Alter erreichte, 
=” er wurde 290 Tage alt und 


ABB. 4. 
Querschnitt durch Ovar des 290-tägigen 
| haploiden Triton alpestris. 
Starb während der bedeutend  G = wachsende Oocyten. Vergr. 200 *. 
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verspätet eingetretenen Metamorphose — entwickelte sich 
deutlich in weiblicher Richtung. Seine kleinen Ovarien sind 
mit heranwachsenden Oocyten gefüllt (Fig. 4). Er ist somit meines 
Erachtens normal weiblich differenziert. 


4. DiIsKussIoN. 


FANKHAUSER (1940) untersuchte als erster die Gonaden von 
Urodelen mit anormalen Chromosomenzahlen. Er stellte fest, dass 
bei jungen, eben geschlechtlich differenzierten triploiden ameri- 
kanischen Molchen (Triturus viridescens) die Hoden normal sind, 
während die Weibchen gehemmte Ovarien besitzen. BôüôKk (1940) 
beschreibt die triploiden, normal entwickelten Hoden eines 
geschlechtsreifen Triton taeniatus- Männchens. Der einzige meta- 
morphosierte haploide Molch wurde ebenfalls von FANKHAUSER 
(1938) beschrieben. Es handelt sich um em merogonisches 
Triton taeniatus- Weibchen, das im Alter von 100 
Tagen einging. 

Mit diesen Befunden stimmen die meinen vollkommen überein. 
Nur haben FANKHAUSER und BüôKk ausser den Gonaden keine 
Geschlechtsmerkmale beachtet. So kamen sie zum Schluss, dass 
die triploiden Männchen als normal, die Tiere mit gehemmten 
Ovarien aber als Intersexe zu betrachten seien. Dies würde für 
Heterogametie der Weibchen sprechen. Da nun aber bei meinem 
in der Entwicklung weiter fortgeschrittenen Material deutlich 
wurde, dass bei Triton alpestris die Hodentiere intersexuelle Merk- 
male aufweisen, und die Weibchen total sterile Gonaden besitzen, 
muss die von FANKHAUSER und Büôk diskutierte Môüglichkeit neu 
überprüft werden. Eine theoretische Auswertung 
ist jedoch ausserordentlich schwierig 
sich vorläufig noch nicht entsch'erdemtasss 
was auf genetische Faktoren zurückzut’üss 
ren ist und welche rein entwicklungsph 
siologischen Auswirkungen die Polyploidme 
nach ORLC ere TEEE | 

DE BEaumonrT zeigte in den Jahren 1926—33, dass von den 
Gonaden Stoffe ausgehen, die auf die Geschlechtsleiter einwirken. 
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Der Hoden produziert ein Hormon, dass die Entwicklung der 
Wolffschen Gänge fôrdert, während es auf die Müllerschen Gänge 
keinen positiven Einfluss ausübt. Das Hormon der Ovarien hat 
eine dazu reziproke Wirkung. Bei den triploiden Triton alpestris 
mit Hoden konnte man die überraschende Feststellung machen, 
dass starke Müllersche Gänge entwickelt werden, 
Reren Mächtigkeit mit der Grôsse und dem 
Ditczaustand der Hoden, direkt korreliert. 


5. ZUSAMMENFASSUNG. 


1. Ein 290-tägiger haploider Alpenmolch entwickelte sich deut- 
hch in weiblicher Richtung. 


2. Von 27 untersuchten triploiden Tritonen, im Alter von 1—3 
Jahren, zeigten 13 Tiere mit normalen Hoden intersexuelle 
Merkmale, wie starke Müllersche Gänge, unpigmentierte Samen- 
leiter und z. T. unvollkommene Ausbildung anderer sekundärer 
Geschlechtsmerkmale. 14 Tiere wiesen sterile Ovarien auf, waren 
aber im übrigen normal in weiblicher Richtung entwickelt. 


3. Obschon die oben angeführten Verhältnisse sehr für Homo- 
gametie der Weibchen sprechen, enthalten wir uns einer theore- 
tischen Deutung, da einige Faktoren, die hierbei von Bedeutung 
sind, noch nicht genügend geklärt werden konnten. 
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N° 20. P. Steinmann, Aarau. — Frühreife und Zwero® 
wuchs bei Salmoniden. 


Ein 193% im Rhein bei Zurzach gefangener zweisômmeriger 
Lachs männlichen Geschlechts misst 17,1 cm und wurde als voll- 
reifer Milchner erkannt, mit einem eigentümlichen, an die 
Hochzeitsfärbung der alten Lachse erinnernden Kleid. Ahnliche 
Erscheinungen sind nach Otterstrom auch anderwärts beobachtet 
worden, so in Nebenflüssen der Elbe und am Wener- und Ladoga- 
see. Otterstrom selbst zeigte dem Referenten im Süsswasser 
aufgezogene Teichlachse“, die bei normaler, ja übernormaler 
Fruchtbarkeit auffällig klein blieben. Zwergwuchs bei Forellen und 
Saiblingen kennen wir aus verschiedenen schweizerischen Gewäs- 
sern. Auch Coregonen neigen in einzelnen Seen zum Zwergwuchs. 
Dabei fallen folgende Beziehungen auf: 

Die Frühreife hat ein verzügertes späteres Wachstum 1m 
Gefolge, sodass die normale Wachstumskurve deutlich abgesenkt 
erscheint. Als besondere Kennzeichen der verzwergten älteren 


DIE OENOCYTEN 415 


Fische ist eine gewisse Ahnlichkeit mit Jungtieren hervorzuheben, 
die sich unter anderm ausprägt in relativ grossem Kopf, grossen 
Augen, schlanker Gestalt, langen Flossen, deren Spitzen verlängert 
und geschwärzt erscheinen. 

Wahrscheinlich wird es sich zeigen, dass die verschiedenen 
Kleinfelchen schweizerischer Seen, die bisher als Vertreter einer 
besondern Art (Coregonus exiguus Fatio) bezeichnet wurden, in 
Wirklichkeit Konvergenzerscheinungen sind, indem jede Zwerg- 
rasse von der jeweiligen Grossfelchenform des betreffenden Sees 
abstammt. Um diese Deutung sicher zu stellen, sind zur Zeit 
experimentelle Untersuchungen im Gang, einerseits an Zwerg- 
forellen, die schon im zweiten Lebensjahr volle Geschlechtsreife 
erreicht hatten, andererseits an Zwergfelchen des Alpnachersees, 
die gemeinsam mit unter gleichen Bedingungen erbrüteten Gross- 
felchen am Genfersee aufgezogen werden. Geplant sind ausserdem 
Experimente mit Hormonen, da das hier besprochene Phänomen 
vermutlich auf einem Antagonismus zwischen Wachstums- und 
Geschlechtshormonen beruht. 


N° 21. J. Koch, Zürich. — Die Oenocyten von Droso- 
phila melanogaster. Mit 3 Textabbildungen. 


Zoologisch-vergl. Anatomisches Institut der Universität 
Zürich. ? 


Die Oenocyten sind Zellen ektodermaler Herkunft, die in den 
Abdomina der verschiedensten daraufhin untersuchten pterygoten 
Insekten gefunden wurden. Sie liegen in oder an der Hypodermis, 
fre in der Leibeshühle oder in den Fettkürper eingesenkt und 
kommen sowohl einzeln wie auch zu Gruppen und Strängen 
vereinigt vor. 

Bei Drosophila finden sich in der Larve und in der Imago 
Zellen, die zweifellos als Oenocyten anzusprechen sind. Es war 
[en Meinem Lehrer Herrn Prof. E. Hadorn danke ich für die Unterstützung, 
die er meiner Arbeit zukommen liess. 
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nun meine Aufgabe zu untersuchen, wie sich die Oenocyten in der 
Metamorphose verhalten. Vor allem interessierte die Frage, 
ob die larvalen Oenocyten überdauern una 
direkt in die Imago übergehéns;woder/’ebrd 
imaginalen Oenocyten selbständig aus eiges 
nen Anlagen entstehen. Da über die Funktion dieser 
Zellen kaum etwas Sicheres bekannt ist, sollte die Untersuchung 
eine Grundlage bilden für physiologische Fragestellungen. 


DIE LARVALEN OENOCYTEN. 


Lage: Die larvalen Oenocyten zeigen die für die Dipterenlarven 
charakteristische bilaterale und metamere Lage- 
rung. Gruppen von durchschnittlich 6-7 Zels 
len finden sich in allen Abdominalsegmenten mit Ausnahme des 
letzten zu beiden Seiten im engen Raum zwischen den drei Dorso- 
ventralmuskeln und der Hypodermis, an welcher sie durch Zell- 
fortsätze befestigt sind. Jede dieser Gruppen wird durch einen 
besondern Tracheenast versorgt. (Abb. 1.) 


ABB. 1. 
Schematische Wiedergabe zweier Abdominalsegmente einer Drosophila-Larve. 


Dvm — Dorsoventralmuskeln. 


Tist — Tracheenlängsstamm. 
Ta — Segmentaler Tracheenast. 
Oe  — Oenocytengruppe. 


Cytologie: Bei der ausgewachsenen Larve beträgt der Zell- 
durchmesser etwa 80 u. Die Zellform wird bestimmt durch die 
erwähnten Zellausläufer; das sind Fortsätze des Ektoplasmas, 
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mittels denen die Oenocyten an der Kürperwand befestigt sind. 
Wie Beobachtungen am lebenden Tier Zzeigten, werden diese 
Plasmaarme bei den Kriechbewegungen der Larve gedehnt und 
verkürzen sich wieder elastisch. Unter sich sind die Oenocyten 
gegenseitig verklebt. 

Ins Plasma sind gelbliche Granula eingelagert, deren Zahl im 
Laufe des Larvenlebens zunimmt. Der Kern ist regelmässig rund 
und misst 8—11 à im Durchmesser. 


Veränderungen während der Metamorphose: Wenn die ausge- 
wachsene Larve an der Wand des Zuchtgefässes emporkriecht, wo 
dann die Puparisierung eintritt, beginnen sich die Zellen abzurunden 
und die Plasmafortsätze werden unansehlich. Die Granula ver- 
schwinden:; sie scheinen sich aufzulôsen. An 1hrer Stelle findet 
man — wenigstens zeitweise — farblose nadelfürmige Einschlüsse. 
Der Kernumriss wird unregelmässig. 

Nach der Pupation werden die Oenocyten 
frei und gelangen vorerst gruppenweise zwischen die Fettzellen, 
die in diesem Stadium alle Zwischenräume zwischen den Organen 
ausfüllen. Der Zusammenhang mit der Trachee, die regelmässig zu 
den Oenocyten hinzieht, fällt dahin. Bis zum endgültigen 
Zerfall, der nach der ersten Halbzeit der 
Puppenrubhe -eintritt, machen sich weitere Anderungen in 
der Zellstruktur bemerkbar. Der Zellumriss wird unregelmässig 
und die Membran scheint stellenweise aufzubrechen. Das Plasma 
zeigt in den Schnittpräparaten Bereiche mit abweichender Färb- 
barkeit. Vor allem in Kernnähe erscheinen viele Vakuolen. Der 
Kern liegt peripher und zeigt ebenfalls einen unregelmässigen 
Umriss. Das Chromatin verklumpt. 


DIE IMAGINALEN OENOCYTEN. 


Herkunft: Die abdominale Hypodermis der Fliegen wird in der 
Metamorphose vollständig neu gebildet. Ausgangsmaterial der 
 Histogenese sind besondere Primordien (Imaginalscheiben), die 
ihrerseits wieder hervorgehen aus Zellen, die in der Hypodermis 
der Larve liegen. Bei Drosophila sind es pro Segment je ein dorsales 
und ein ventrales Paar Imaginalscheiben, die seitlich auswachsen 
und an Stelle der larvalen Hypodermis treten. Zu diesen beiden 
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Paaren tritt in jedem Segment noch ein drittes Paar an der Stelle 
der künftigen Stigmen auf, das ebenfalls Zellmaterial für die neue 
Hypodermis liefert. 

EG 


IS LH 


Apps. 2. 


Schnitt durch eine Imaginalscheibe der abdominalen Hypodermis. 


LH — Zellen der larvalen Hypodermis. 

EG — Eiweissgranula aus larvalen Fettzellen. 

IS — Imaginalscheibe; darüber eine Zelle die sich aus dem Verband gelôst 
hat und entweder zu einer Fettzelle oder zu einer Oenocyte wird. 
Vergr. 800. 


Bevor die Imaginalscheïiben sichmat hs 
Räândern gégenseitig berühren, stellt ms 
an 1hrer Tnnenseite rundirch'e "10 0hettSS 
begriffene Zellen fest. Offenbar sind es dieselben 
Zellen, die in einem frühern Stadium aus dem Verband der Ima- 
ginalscheiben ausgetreten sind, wie es die Abbildung 2 zeigt. Diese 
Zellen beginnen sich in zwei verschiedenem 
Richtungen zu differenzieren. In den emens 
den künftigen Fettzellen — treten reichhich Einschlüsse 
auf, wodurch sie an Volumen rasch zunehmen und die andern — die 
künftigen Oenocyten — bald an Grüsse übertreffen. Letztere 
zeichnen sich durch 1hr dichteres Plasma aus und weisen schon 


früh kôrnige Einschlüsse auf. 


Anordnung: Aus den beiden Typen der abgelüsten, subhypo- 
dermalen Zellen entstehen segmentale, auf der Ventralseite offene 
Zellgürtel. Sie setzen sich zusammen aus je einem vordern und 


DIE OENOCYTEN 419 


einem hintern Streifen von Fettzellen und einem mittleren Band, 
das ganz aus Oenocyten besteht (Abb. 3). Ausserdem finden sich 
in der ventralen Medianlinie kleinere Gruppen von Oenocyten und 


Fettzellen. 
NS Re ODA "E 


LA 


Ses 


nef) 


ABB 0. 
Abdomen von Drosophila melanogaster ©. 
(h.F.) Fett- 


Erôffnetes IV. Segment mit vorderem (v.F.) und hinterem 
kürpergürtel. Dazwischen der Oenocytengürtel (0). I-VII: Adbominal- 
E: Eischläuche. 


segmente. 


Cytologie : Die imaginalen Oenocyten sind bedeutend kleiner als 
die larvalen. Der mittlere Durchmesser beträgt rund 15 &. Die im 
Plasma eingeschlossenen Granula sind ähnlich gefärbt wie jene in 


den larvalen Oenocyten. 
Weder die larvalen noch die imaginalen Oenocyten haben 


injizierte Farbstoffe (Lithiumkarmin, Methylenblau, Trypanblau, 


| ; 
Neutralrot) gespeichert. 
ZUSAMMENFASSUNG. 


Die Untersuchung über das Verhalten der Oenocyten in der 


:Metamorphose hat gezeigt, dass die larvalen Oenocyten 
(dte_Metamorphose nicht überdauern und 
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dass die imaginale Zellgeneration aus be” 
sondern Anlagen hervorgeht, die hôchst wahr- 
scheimlich identisch sind mit Teilen der Imaginalscheiben, von 
denen die Bildung der imaginalen Hypodermis 1hren Ausgang 
nimmt. 


RANQUE SU SSEDE ZOO L.0 GIE 
Tome 52, n° 22. — Décembre 1945. 
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I. EINLEITUNG 


Die vorliegende Arbeit befasst sich mit einem Problem, das 
erst bei der Einordnung in einen grüsseren entwicklungsgeschicht- 
hchen Zusammenhang seinen wahren Umfang zeigt. Deshalh se 
zuerst ein kurzer Überblick über die Entwicklungsgänge der 
Wirbeltiere {Craniota) vorausgeschickt. 

Die primären Grossgruppen, die durch holoblastische Eier 
ausgezeichnet sind, haben als gruppentypische Norm eine indirekte 
Entwicklung mit Spätlarven und Metamorphose, wie sie auch den 
Acraniern eigen ist. Es sind dies die Cyclostomen, die sog. ,,Alt- 
fische* (mit typischen Larven die Dipnoer, mit Ausnahme von 
Ceratodus), Polypterini, Holostier und der klassische Fall der 
Amphibien. 

Unter den sekundären, mit meroblastischen Eiern ausgestatte- 
ten Grossgruppen haben die Elasmobranchier und Amnioter dureh- 
wegs eine sekundäre direkte Entwicklung mit abhängigen Embryo- 
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nen (GEIGY und PORTMANN, 1941), also ohne eimgeschaltete Larven- 
periode. Theoretisch ist das Gleiche von den Teleostiern zu erwarten. 
Dies trifft auch für die grosse Mehrzahl dieser Fische zu. Doch gibt 
es daneben manche Teleostier, die typische Larvenbildungen 
zeigen. Am bekanntesten sind die Leptocephalus-Larven der Aale 
mit zusätzlich entwickelter Rumpfmuskulatur. AÂhnliche Larven 
haben auch die Serrivomeriden. Beispiele von äusserlich sichtharen 
Larvenbildungen sind u.a. noch die von einem Knorpelband 
gestützten Augenstiele von Idiacanthiden, die etwa 4- bis 5-fach 
kôrperlangen Bauchflossenfäden und die etwa kürperlangen 
Schwanzflossenfäden von Trachypterus, der zweigfürmige Dorsal- 
anhang von Fierasfer (nach Abb. bei BEEBE (1954) und EHREN- 
BAUM (1905)). 

Aus dieser kurzen Betrachtung ergibt sich also, dass die Tele- 
ostier nicht ganz eimdeutig dem Entwicklungstypus mit abhängiger 
direkter Entwicklung angehüren, sondern dass bei 1hnen auch eine 
Tendenz zur Ausbildung von transitorischen larvalen Merkmalen 
vorkommt. Daher ist die Môüglichkeit nicht von vorneherein aus- 
geschlossen, selbst bei den Formen, die sich direkt entwickeln, auf 
Andeutungen von larvalen Erscheinungen zu stossen. 

Einen solchen Anschein machen beim ersten Zusehen die Brust- 
flossen und ihre Bewegungen bei der Gattung Salmo in der ersten 
Lebensperiode ausserhalb des Kies. Bei einer frisch geschlüpften 
Forelle oder einem ebensolchen Lachs fallen ausser dem mächtigen 
Dottersack vor allem die scheinbar so grossen und in ununter- 
brochener, rhythmischer Bewegung befindlichen Brustflossen auf, 
wWährend die Bauchflossen erst als kleine, vollständig unauffällige 
Gebilde hinter dem Ansatz des Dottersackes vorhanden sind. 

Da in der Laiteratur diese ununterbrochenen Brustflossen- 
bewegungen der jungen Forellen und Lachse nur gelegentlich 
erwähnt sind, nirgends aber ihre weitere Entwicklung und ihre 
Biologie beschrieben sind (nur BAB4k (1912, 1921) weist auf ihre 
môgliche Bedeutung als Atemhilfsmechanismus hin), versuchte 
1ch, durch entsprechende Beobachtungen, z. T. auch an anderen 
Fischarten, ein genaueres und durch experimentelle Daten und 
allgemeinere theoretische Betrachtungen ergänztes Bild dieses 
biologischen Phänomens zu entwerfen. Einen wichtigen Beitrag 
heferten dazu auch Längenmessungen, die an den Brustflossen 
ausgeführt wurden, um deren Wachstum zu der so auffallenden 
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relativen Grüsse zu bestimmen und es mit dem Wachstum der 
Bauchflossen zu vergleichen. Das Resultat zeigt übrigens wieder 
mit Deutlichkeit, dass in der Biologie auch Erscheinungen, die man 
mehr oder weniger qualitativ erfassen zu kônnen glaubt, oft erst 
durch eine sorgfältige quantitative Analyse in ihrer wahren Form 
erkannt werden künnen. 

Es ist mir eine Freude, auch an dieser Stelle meinem verehrten 
Lehrer, Herrn Prof. Dr. A. PoRTMANN, für die Anregung und die 
umsichtige Leitung dieser Arbeit und für die mannigfachen Rat- 
schläge meinen herzlichsten Dank auszusprechen. 


IT. MATERIAL 


In erster Linie untersuchte ich Bachforellenbrut, da mir diese im 
mehreren Serien zur Verfügung stand, dann vor allem noch, wenn auch 
in weit geringerem Masse, Hechtbrut. Die Auswahl der übrigen zur 
Beobachtung gelangten Arten konnte fast nur auf gut Glück geschehen. 
Da ich bei diesen z.T. nur eine einzige Brutserie zur Verfügung hatte, 
und da die Tiere auch häufig durch Krankheiten, Schädigungen durch 
den Transport oder mangels genügend günstiger Zuchtbedingungen, die 
nicht vorher ausprobiert werden konnten, frühzeitig abstarben, konnten 
hier nur oberflächliche und sehr unvollständige Beobachtungen gemacht 
werden. Doch wirkte sich das nicht so stôrend aus, da es mir bei diesen 
Arten vor allen Dingen auf einen ersten allgemeinen Vergleich ankam: 

Alle Bruten stammen aus künsthich befruchteten Eiern, die ich z.T. 
bald nach deren Befruchtung, z.T. erst in mehr oder weniger schlüpf- 
reifem Zustand erhielt. Die nachfolgende kleine Tabelle gibt eine 
Übersicht über die Herkunft der Elternfische und über die Anzahl der 
zur Beobachtung gelangten Serien: 


Bachforelle Rhein und Wiese  Mehrere Serien. 

(Salmo fario) bei Basel 

Regenbogenforelle Forellenzucht Eine Serie. 

(Salmo 1rideus) Brunnen 

Lachs Rhein bei Basel Eine kleine Serie. 

(Salmo salar) 

Seesaibling Sempachersee Eine Serie (früh abster- 

(Salmo salvelinus) bend, Transportschä- 
digung). 

ÀÂsche Rhein bei Eine Serie. 

(Thymallus thymallus ) Neuhausen 

Ballen (Felchen) Sempachersee Zwei Serien (beide früh 

(Coregonus Suidtert ?) abgestorben, :Entwick- 


lungsanomalien). 


Æ 
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Hecht Sempachersee Wenige Serien. 

(Esox lucius) 

3arsch Sempachersee Eine Serie (rel. früh ab- 
(Perca fluviatilis) sterbend, ungenügende 
| Zuchtbedingungen ?). 
3arbe Rhein bei Basel Eine Serie (früh abster- 
(Barbus fluviatulis) bend, Krankheit). 


IT. DIE BRUSTFLOSSENBEWEGUNGEN 
DER JUNGEN BACHFORELLEN 


1. METHODISCHES. 


Zur Lebendbeobachtung wurde meist ein Stativlupenbinokular mit 
ünffacher Vergrüsserung benutzt. Die jungen Forellen befanden sich 
labei in kleinen, schwach konischen Glasgefässen (Geleegläser) in einer 
Wassermenge von rund 100 em°. Beim Zählen der Frequenz ihrer 
“hythmischen Brustflossenbewegungen wurden die meist auf der Seite 
ïegenden Tiere mit einer Sonde in Normalstellung gebracht und durch 
Anlegen zweier kleiner Steinchen an den Dottersack darin fixiert, da bei 
seitenlage des Fischchens die Transparenz der Brustflossen das Aus- 
zählen 1hrer Bewegungen sehr erschwert. 

Bei der Frequenzhestimmung wurden die Brustflossenbewegungen 
meist 20—30 Sekunden lang gezählt. Um die relativ hohe Frequenz 
(Grüssenordnung: 300—350 min’! bei 15°) môglichst gut bestimmen zu 
koônnen, zählte ich immer nur bis 10 (einsilbige Zahlen !) und machte nach 
leder solchen Zehnerserie auf einem Papier einen Strich. Die erste Serie 
wurde dabei immer .leer“ gezählt und auf ,10* die Stoppuhr einge- 
schaltet, desgleichen wurde sie am Schluss wieder auf ,10* der betreffen- 
den Serie gestoppt, so dass beide Male die Bedingungen für die Betätigung 
der Stoppuhr gleich waren. 

So war es môglich, Frequenzen bis zu etwa 450 min’! zu bestimmen, 
ohne dass zu grosse Fehler zu befürchten waren, die neben der natür- 
hchen Schwankungsbreite der Frequenz der Brustflossenbewegungen 
nätten stark ins Gewicht fallen künnen. Eine weitere Fehlerquelle bilden 
Unregelmässigkeiten in den Bewegungen, denen man beim schnellen 
Zählen nicht folgen kann. Täuschungsfehler infolge der Transparenz der 
Brustflossen wurden, wie oben schon erwähnt, durch Normalstellen der 
lungen Forellen môüglichst vermieden. Alle F requenzwerte werden als 
Minutenfrequenzen in min! angegeben. 


| Fast alle Beobachtungen wurden bei Temperaturen von 13—16° 
jemacht, die gerade noch im Behaglichkeitsbereich der kleinen 
3achforellen liegen. Frequenzwerte wurden auf Grund der experi- 
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mentell bestimmten Temperaturabhängigkeit (p. 450 ff.) auf die 
emheitliche Temperatur von 15° umgerechnet (im Anschluss an 
ANDERSEN (1930)). | 

Die Altersangaben in Tagen sind durch teilweise Umrechnung 
alle auf eine einheitliche Zuchttemperatur von 8°C bezogen. 
Daneben wird in Klammern meist noch die Angabe in Ter. 
(— Tagesgrade — Tage X Celsius-Grad) mitgegeben. 

Für die geschlüpften Tiere gebe ich die Stadien in erster Linie 
mittels der Kürperlänge an. Die jungen Bachforellen wurden nie 
gelüttert, hatten aber wohl in geringem Masse die Môüglichkeit, 
gelegentlich ein kleines Krebschen etc. zu schnappen, was jedoch 
vor der Übergangsphase (s. p. 429) nicht vorkommt. 


2. DIE BRUSTFLOSSENBEWEGUNGEN VOR DEM SCHLÜPFEN 
(im Er UND BEIM HERAUSNEHMEN DES EMBRYOS AUS DEM Et). 


An einer Brutserie wurden ebenfalls die Brustflossenbewegungen 
von Bachforellenembryonen vor dem Schlüpfen beobachtet, 
während die Hauptuntersuchungen an geschlüpften, bis etwa 
11, Monate alten Tieren gemacht wurden. 

Nach LEGnissA (1942) treten bis zu einer mittleren Länge von 
91, mm auch beim Herausnehmen des Embryos aus dem E1 keine 
Bewegungen der Brustflossen auf, auch nicht bei deren Reizung. 
Die Rumpfhewegungen selbst sind auf diesem Stadium schon 
ziemlich weit entwickelt. Erst bei einer Länge von 12 mm 
(Schwimmbewegungen + voll entwickelt) beobachtete der Autor 
Brustflossen- und auch Atembewegungen (,Mit den Mund:., 
Schlund- und Opercularbewegungen beginnen gleichzeitig die 
sehr schnellen Brustflossenkontraktionen...* (p. 674)). Auf Grund 
dieser Angaben begann ich vom 34. Bebrütungstag an (— ca. 
265 Ter. nach Befruchtung), d. h. etwa 17 Tage (— 135 Tgr.) or 
dem Schlüpfen, einzelne Embryonen aus dem Ei zu nehmen. 

Die ersten Brustflossenbewegungen im Ei selbst beobachtete | 
ich am 37. Tag (— ca. 285 Ter., Länge knapp 11 mm). Sie treten 
erst einzeln oder in kurzen Serien von wenigen (häufig 3—4) 
rhythmischen Bewegungen auf. Dazwischen liegen verschieden | 
lange Pausen von 5—30 oder mehr Sekunden (bei 12—15°). Z.4.! 
zeigen sich diese Bewegungen überhaupt nur, wenn das Er herum- 
bewegt oder leicht gedrückt worden ist. Vom 40. Tag an (= €. 
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315 Tgr.) kann ein eigenthicher, nur noch gelegentlich unterbro- 
chener Brustflossenrhythmus im E1 auftreten, wird aber bis zum 
Schlüpfen nur in einzelnen Fällen beobachtet. Häufiger wird der 
obige Modus der kleimen rhythmischen Bewegungsserien beibe- 
halten. 

In den letzten 5—6 Tagen (— 40—45 Ter.) vor dem Schlüpfen 
konnte ich bei einigen Embryonen im E1 eigenartige, z. T. regel- 
mässige Perioden in den Brustflossenbewegungen feststellen, in dem 
Sinn, dass in relativ gleichmässigen Abständen Bewegungen grüs- 
serer Amplitude und leicht erhôhter Frequenz mit Bewegungen 
kleinerer Amplitude und von etwas niederer Frequenz, oder aber 
rhythmische Bewegungen mit Stillstand abwechselten. Beispiel für 
die Grüssenordnung (bei 15°): 


Mittlere Frequenz des Brustflossenrhythmus 
LE LAC MONT EN RTENE IC EPP TIENETEE 130 min”! 
Anzahl der Perioden pro Minute . . . . . 17—20 min’! 


Die Herkunft dieser Perioden ist mir unbekannt und wurde auch 
nicht weiter verfolgt. Ausserhalb des Eies verschwinden sie sofort. 
Ob diese Periodenbildung in einer inneren Beziehung zu ähnlichen, 
bei den Hechten in einem bestimmten Stadium auftretenden 
Perioden, die hierim Rhythmus der Atembewegungen erfolgen 
(s. p. 465), steht, kann nicht gesagt werden, da im Ei keine Atem- 
bewegungen beobachtbar sind. 

Aus dem Ei genommene Embryonen zeigen schon etwas früher 
als im E1 Bewegungen der Brustflossen, nämlich vom Alter von 
33 Tagen (— ca. 265 Ter.) an (hüchstens 1—2 Tage früher). Die 
durchschnittliche Länge der Embryonen auf diesem Stadium 
beträgt knapp 10 mm. 

Wird an diesem Tag ein Embryo aus dem Ei herausgeholt, so 
macht er oft heftig krümmende Rumpfhbewegungen, die Brust- 
flossen aber bleiben zunächst noch ruhig. Nach wenigen Minuten 
beginnen auch sie mit einzelnen, relativ langsamen Bewegungen, 
wobei die beiden Seiten noch wenig koordiniert sind, indem 7. B. 
eme Brustflosse einmal allein schlägt, einmal beide synergistisch 
(Statt alternierend); nur selten folgen wenige (1—3) Schläge 
alternierend. In diesem Stadium kann man hie und da auch 
schwache Bewegungen der Brustflossenfläche selbst infolge von 


428 K. SPRENGER 


unrelmässigen Kontraktionen der verschiedenen Muskelfaser- 
gruppen beobachten. 

Fünf Tage später (Alter von 38 Tagen — ca. 300 Ter.) setzen 
1—2 Minuten nach Befreiung aus dem Ei kleine Serien von 
rhythmischen, sofort beidseitig koordinierten, d. h. alternierenden 
Brustflossenbewegungen ein, die nach einer ungefähr gleich langen 
Zeitdauer in einen ununterbrochenen Rhythmus übergehen. 
Es treten auch eimzelne schwache, aber deutliche Atembewegungen 
auf, die sich nur in grossen Abständen in der Grüssenordnung von 
{ Minute folgen. Auch in den darauffolgenden Tagen stehen die 
Brustflossen unmittelbar nach dem Herausnehmen des Embryos 
aus dem E1 still, selbst wenn sie vorher im Ei schon rhythmisch 
tätig waren, was vielleicht auf eine Schockwirkung durch den 
Milieuwechsel zurückzuführen ist. Nach diesem Stillstand setzen 
die rhythmischen Brustflossenschläge ein. Die Dauer dieser Pau- 
sen nimmt mit fortschreitender Entwicklung rasch ab, schliesslich 
(noch vor dem Zeitpunkt des natürlichen Schlüpfens) verschwinden 
sie. Die Brustflossenbewegungen Kkünnen auch vorübergehend 
gehemmt werden, wenn der Embryo einmal eine kürzere oder 
längere Serie von rhythmischen Schwimmbewegungen (Schlängeln) 
san Ort“ ausführt. Dabei werden die Brustflossen an den Rumpf 
angelegt. Diese Hemmung überdauert kurz die Rumpfbewegungen. 

Aus 7 kurzen Reihen von Frequenzmessungen, die ich vom 
40. Tag an (— ca. 315 Tgr.), über die letzten 10 Tage vor dem 
Schlüpfen verteilt, vornahm, geht eindeutig hervor, dass der 
Brustflossenrhythmus im Ei nur etwa halb so schnell ist als nach 
einiger Zeit ausserhalb des Eies: 


Durchschnittliche 
Frequenz bei 15 


Im Ei oder unmittelbar nach Herausnahme 


des Embrross. Por di Re RS rd. 140 min’! 
Nach mehr als 10 Minuten ausserhalb des 
HABS AU CRETE ER RORT EPMERE SRE rd. 300 min’! 


Der Endwert der Frequenz wird mit einer schätzungsweisen 
Beschleunigung von durchschnittlich 15 min”, also nach ca. 10 Mi 
nuten erreicht. Die gleiche Beobachtung machte ich auch an einem 
spontan schlüpfenden Tier (Zahlen oben inbegriften). 

Welche Faktoren für diesen grossen Unterschied der Brust: : 
flossenfrequenz im Ei und ausserhalb des Eies verantwortlich zu ! 
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nachen sind, kann nicht gesagt werden. In diesem Zusammenhange 
ei noch auf einen Umstand aufmerksam gemacht, da er vielleicht 
n dem eben genannten Phänomen auch eine grosse Rolle spielt. 
Das ist die relative Enge des freien Raumes zwischen Keim und 
dihülle, die dem Forellenembryo grüsstenteils dicht anlegt. 
Dadurch sind die Brustflossen im E1 an der vollen Entfaltung ihrer 
3ewegungen gehindert. 


3. Die BRUSTFLOSSENBEWEGUNGEN 
NACH DEM SCHLÜPFEN. 


Hinsichtlhich der Entwicklung der Brustflossenbewegungen der 
3achforellen nach dem Schlüpfen habe ich drei Phasen unterschie- 
len (die Längen- und Altersangaben sind Durchschnittswerte): 


A. Die 1. Phase (Länge der Tiere ca. 15—21 mm, Alter 
a. 0—20 Tage (— 0—160 Tgr.)) ist ausgezeichnet durch einen 
anunterbrochenen Brustflossenrhythmus am ruhigen Tier, wie wir 
hn teilweise schon von den künstlich aus dem Ei befreiten Embryo- 
en her kennen. Prinzipiell gehüren auch bereits diese Brustflossen- 
bewegungen vor dem Schlüpfen zur 1. Phase, so dass sie also eigent- 
ich bei 10—11 mm langen Embryonen beginnt. Wenn aber nichts 
Spezielles gesagt wird, soll im Folgenden ,,1. Phase“ immer den 
Hauptteil der 1. Phase nach dem Schlüpfen bedeuten, da diesem 
vor allem unser interesse gilt. 


B. Die Übergangsphase (Länge der Tiere ca. 21-25 mm, 
Alter ca. 21—41 Tage (— 170—330 Ter.)): Auch während dieser 
Phase gehen am vüllig ruhigen Tier rhythmische Bewegungen der 
Brustflossen, wenn auch mit immer schwächerer Intensität, ununter- 
brochen weiter. Daneben aber beginnt sich schon der für die 
adulte Forelle typische Bewegungsmodus zu zeigen, indem nun 
diese Flossen in den allgemeinen Bewegungsapparat eingeschaltet 
werden. 


| C In der 2. Phase (Länge der Tiere über 25 mm) treten 
aur noch in dessen Rahmen Bewegungen an den Brustflossen auf: 
oem vôllig ruhigen Tier zeigen sie keinen Rhythmus mehr, im 
segensatz zur 1. Phase und zur ÜUbergangsphase, wo auch bei 
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voller Ruhe des Tieres rhythmische Bewegungen der Brustflossen 
weitergehen. 

Um diese letztgenannten von anderen Bewegungen, die sich 
ihnen überlagern kônnen, begrifflich môüglichst klar abzutrennen, 
sollen sie im Folgenden als , Ruherhythmus“ bezeichnet 
werden, wobei ich unter Ruhe Stillsein des Tieres bei Abwesenheit 
von irgend welchen Bewegungen der Rumpfmuskulatur verstehe: 

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit lag nur eine Untersuchung 
der 1. Phase und der Übergangsphase, da vor allem die 1. Phase 
das Auffallende und Besondere an den jungen Forellen darstellt, 
während die 2. Phase schon Adultcharakter hat. 

Lage und.Stellunen de rMBrmSLAloRenSS 
Rumpf. — Da der Schultergürtel, an dem die Brustflossen 
inserieren, bei den Fischen den Abschluss der Kiemenregion bildet, 
sitzen sie äusserlich von ihrem Funktionsbeginn an umittelbar 
hinter der Kiemenôüffnung. Obwohl sie seitlich am Rumpf auf dem 
Niveau des Übergangs in den Dottersack stehen, ist ihre Lage bei 
frisch geschlüpften Forellen infolge des grossen Umfanges des 
Dottersackes scheinbar stark dorsal. 

Anfänglhich sind die rundlichen und durch eine einheithche, 
basale Skelettplatte gestützten Brustflossen nach hinten gerichtet 
und stehen im Mittel nur wenig vom Rumpfe ab. Mit der allmäh- 
hchen Entwicklung der Flossenstrahlen in der 2. Hälfte der 1. Phase 
wächst der durchschnittliche Winkel zwischen Brustflossenfläche 
und Kôrper. Zugleich wandern die Flossen infolge der Resorption 
des Dottersackes langsam ventralwärts (dieser Vorgang wurde 
schon von HARRISON (1895) beschrieben). Mit dieser Wanderung 
der Brustflossen geht auch eine langsame Stellungsänderung einher. 
Bei einer Kôrperlänge von ca. 20—21 mm bilden sie leicht 
sgekrümmte Flächen, die so vom Rumpf abstehen, dass 1hre dista- 
len Enden ungefähr der Sagittalebene des Tieres parallel sind. 
Da die Resorption des Dottersackes auf diesem Stadium hüchstens 
einen Drittel erreicht hat, stehen die Flossen noch seitlich. Sie 
werden dann mit fortschreitender Entwicklung weiter gedreht, s0 
dass sie in der Ühergangsphase bei 2224 mm langen Tieren schräg 
nach oben vom Kôürper abstehen und ihre Flächen hauptsächhch 
nach hinten-oben schauen. Es ist dies die Zeit, wo eine Brustflosse 
in Ruhe dem Tier in schräger Lage als Stütze dient. Die Inser- 
tionsstelle ist schon weitgehend ventral. 
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Bei 24 und mehr mm langen Bachforellen sind die beiden 
Flossen, die eine entfernt dreieckige (abgerundete) Form angenom- 
men haben, horizontal ausgebreitet und liegen in einer Ebene, die 
sich am besten als ventrale Tangentialebene des Kôürpers charak- 
terisieren lässt. Vom Dottersack sind zunächst noch Reste vorhan- 
den, die aber bald verschwinden. So kôünnen nun beim ruhenden 
Tier beide Flossen ihre Stützfunktion gemeinsam erfüllen (s. p.437). 

In der 2. Phase geht die Drehung der Vorderextremitäten 
vorerst noch etwas weiter, sodass sie auch in Ruhe ein wenig 
schräg nach unten gerichtet sind. 


nbplmdendes  Rüuberhythmus der Brust- 
flossen. — In den ersten Tagen nach dem Schlüpfen ist die 
distale Fläche der Brustflosse zart und weich infolge Fehlens der 
Flossenstrahlen und sehr durchsichtig, so dass es sehr schwierig 
ist, eine bestimmte Aussage über die Amplitude des Rhythmus 
zu machen. Die Flossen scheinen beim normal liegenden Tier im 
dieser Zeit zwischen einer vom Rumpf halb abstehenden und 
emer diesem fast anliegenden Stellung hin und her zu schwingen. 
Erst bei einer Kôrperlänge von über 20 mm, wenn die Brustflos- 
senfläche durch die sich entwickelnden Flossenstrahlen stabiler 
wird, wird es môüglich, Veränderungen an der Amplitude der 
Bewegungen einigermassen festzustellen. Man beobachtet nun, 
dass die Amplitude des ,.Ruherhythmus“ an der normal liegenden, 
Jungen Bachforelle mit weiterer Entwicklung im Durchschnitt, wenn 
auch mit sehr grossen individuellen Unterschieden, schon am Ende 
der 1. Phase und dann besonders in der Übergangsphase allmählich 
abnimmt. So ist der ,Ruherhythmus“ schliesslich nur noch ange- 
deutet und verschwindet bei Längen von über 25—251/ mm ganz, 
d. h. bei vollständiger Ruhe zeigt dann die Forelle (die dabei in 
Schwimmlage auf der Unterlage liegt) keine Brustflossenbewegun- 
gen mehr. Dies kennzeichnet den Beginn der 2. Phase. 


Mrequenz des ;Ruherhythmus“ der Brust- 
Îlossen. — Die Frequenz, die sich im Laufe der Entwicklung 
ändert, wurde nicht an Einzeltieren zeitlich verfolgt, sondern ihre 
Anderung wurde statistisch durch Messungen an môglich vielen 
Individuen untersucht. Den Einzelzahlen, aus denen für die ver- 
Schiedenen Stadien jeweils der Mittelwert gewonnen wurde, liegen 
|. - CE Auszählungen an einem Tier zugrunde. Die allgemeine 
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Variationsbreite der Frequenz ist sehr gross und beträgt im Mittel 
106 min !. Da aber die Extremwerte, aus denen sie berechnet 
wird, für die einzelnen Stadien nur zufälligen Charakter haben, 
wurde Jeweils die Streuung oder mittlere quadratische Abweichung 


s=+1/2 


ausgerechnet (d — Abweichung der Einzelwerte 


d? 
n-1 
vom Mittelwert, n — Anzahl der KEinzelwerte — Anzahl der gemes- 


mil 
Frequ. 
in MIN 
400 
MES x 
. p . 
300 NÉ Un Fa 
200 
15 20 25 Lôünge der 
Tiere in mm 
ABB. 1. 
Oben: Anderung der Frequenz des ,Ruherhythmus“ der Brustflossen 1m 
Laufe der Entwicklung (Kurvenpunkte — Mittelwerte. Die übrigen 


Punkte zeigen die Verteilung der Einzelwerte). 


Unten: Schema der entsprechenden Ânderung der Amplitude und der Ent 
wicklung der Lagereflexe. 
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TAbErLE: 


Anderung der Frequenz des ,Ruherhythmus“ der Brustflossen (bei 15°) 
im Laufe der Entwicklung während der ersten Phase und der Uber- 
sgangsphase (Messungen bei 13—16°, die Werte auf 15° umgerechnet). 


Stadium : | Mittelwert Streuung * Anzahl 
Länge der Tiere der gemessenen 
ET der Frequenz in min-! Eat) 
Erste Phase: 

15—16 324 21 {1 
16—17 328 29 27 
17—18 333 29 26 
18—19 315 26 21 
19—20 295 29 28 
20—21 273 28 26 

| Übergangsphase: 

21—22 263 31 25 

| 22—23 254 24 19 

| 2395 218 28 15 


senen Tiere). Diese gibt ein genaueres Mass für die wirkliche Varia- 
tion der Frequenz. Die Streuung oszilliert zwischen 21 und 31 min! 
und beträgt im Durchschnitt 27 min! (s. Tab. 1). 

Die individuelle Frequenzschwankung während eines grüsseren 
Leitintervalles wurde, wie gesagt, nicht berücksichtigt. Auch über 
die momentane individuelle Variationsbreite (d. h. innerhalb der 
kurzen Zeitdauer der 3—5 Messungen pro Individuum) kann nicht 
viel ausgesagt werden, da in ihrem Wert (Durchschnitt 15—20, 
Maximum ea. 50 min!) auch der Fehlerbereich der Messungen 
mitenthalten ist. 

Wenn der für die 1. Phase typische ununterbrochene ,,Ruhe- 
rhythmus“ der Brustflossen wenige Minuten nach dem Schlüpfen 
seme volle Frequenz erreicht hat, beträgt diese bei 15—16 mm 
langen Tieren durehschnittlich 324 min’! . Sie steigt mit zunehmen- 
der Kôrpergrüsse noch unmerklich an bis zu einem Maximum bei 
17—18 mm: 333 min‘. Da die Streuung sehr gross ist, scheint 
dieser Anstieg nicht von Belang zu sein, so dass also die mittlere 
Frequenz von 15 bis 18 mm praktisch konstant bleibt. Dann fällt 
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sie mit dem weiteren Wachstum der jungen Bachforellen mehr oder 
weniger linear ab auf 218 min! bei 23-925 langen Tieren, mit 
einem durchschnittlichen Gefälle von — 17 min !'/mm. Interessan- 
terweise ist dabei das Produkt aus mittlerer Länge der Tiere und 
mittlerer Frequenz des ,Ruherhythmus“ der Brustflossen an- 
nähernd konstant, so dass also der durchschnittliche Frequenz- 
abfall von 18 mm an der Theorie von der biologischen Ahnlichkeit 
entsprechend erfolgt (s. Abb. 1). 

Von etwa 24 mm Kôrperlänge an wird der ,Ruherhythmus“ 
der Brustflossen immer undeutlicher und ist nicht mehr leicht zu 
zählen. Die Frequenz sinkt aber nicht auf Null ab, sondern der 
,Ruberhythmus" verschwindet bei 25—251%, mm infolge Nulls 
werdens der Amplitude. 


Lagereflexe:” und Bruwstilossenbewesms 
gen. — Wird ein adulter Fisch, oder in unserem Falle ein 
Bachforelle, die die 2. Phase 1hrer Brustflossenbewegungen erreicht 
hat, um seine Längsachse leicht aus seiner Normalhaltung gedreht, 
so werden dadurch Lagereflexe ausgelôüst, die u. a. die Stellung der 
Brustflossen ändern: die Flosse derjenigen Seite, nach der gedreht 
wird, wird abgespreizt, die andere auf der Gegenseite wird angelegt. 

Diese Lagereflexe kann man in ersten Andeutungen schon bel 
der frisch geschlüpften Bachforelle beobachten: bei starkem Drehen 
des Tieres um seine Längsachse, und nur während der Bewegung 
selber, schwingt die Brustflosse der Drehseite mehr abgespreizt, 
diejenige der Gegenseite angelegt. Dies sind Anderungen, die über 
einfache passive Bewegungen (etwa infolge der Weichheit der 
Flossen) hinausgehen. Von diesen ersten Anfängen bei 15—-16 mm 
Kürperlänge an nimmt die Intensität dieser Lagereflexe im Durch- 
schnitt mit dem Wachstum der Tiere allmählich zu, um zu Begin 
der Übergangsphase bei ungefähr 22 mm Länge ihren vollen 
Entwicklungsgrad zu erreichen. Von da an treten bei der geringsten 
Abweichung aus der normalen Haltung, nicht nur während des 
Drehens wie in den ersten Tagen, die typischen kompensatorischen 

rustflossenbewegungen auf. Daher kommt in der Übergangsphase 
der eigentliche, d. h. ungestôrte, ,Ruherhythmus“ der Brustflossen 
nur noch bei in vülliger Normalhaltung daliegenden Tieren vor. 

Schon früh ist beim Drehen eines Tieres häufig aueh eine 
oleichzeitige leichte Einkrümmung des Rumpfes auf die Drehseite 
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in zu beobachten, bei genügender Stärke des durch die Lage- 
nderung verursachten Reizes sieht man ebenfalls rhythmische 
chlängelbewegungen, die mehr oder weniger koordiniert mit den 
ann verstärkten statischen Brustflossenbewegungen ablaufen. 


MÉrToi eerévrom, der durch den ,kRüuhe- 
bus der Brustilosséen erzeugt wird. 
— Sobald die Bachforelle geschlüpft ist, wird durch die ununter- 
rochenen rhythmischen Bewegungen 1hrer Brustflossen ein relativ 
räftiger Wasserstrom erzeugt. Mit einem Tropfen Tuschesuspen- 
ion oder Methylenblaulôsung kann er leicht sichtbar gemacht 
erden: hinter der Brustflosse bilden sich dicht hintereimander 
elagerte Farbstreifen (in Wirklichkeit -fiächen) senkrecht zur 
tromungsrichtung, die durch ihre Anordnung zugleich die rhyth- 
nische Erzeugung des Wasserstromes andeuten. So erkennt man, 
lass die Strôomung von vorne kommend die Kiemenregion berührt 
md nach hinten zu ein kurzes Stück der Rumpiseiten und den 
orderen und mittleren Teil der oberen Dottersackfläche bestreicht, 
he allgemein unter ihrer Hülle reichlich Blutgefässe enthält. Die 
lauptstromung wird hingegen unter einem kleinen Winkel (Grüs- 
enordnung: 30°) vom Kürper weggetrieben. 

… Dieser durch den ,,Ruherhythmus“ erzeugte Wasserstrom, der 
ms hier allein interèssiert, ändert sich im Laufe der Entwicklung 
n seiner Form nur wenig. Während der Hauptstrom beim (durch 
wei Steinchen) normal gestellten Tier in den ersten Tagen hori- 
ontal schräg nach aussen verläuft, richtet er sich mit der Zeit 
eicht nach unten, mehr die Dottersackseiten bestreichend. Seine 
xeschwindigkeit nimmt allmählich ab. Trotzdem seine Form 
elativ gleich bleibt, treten doch Anderungen in seiner Erzeugung 
ui: am Antang wird er durch die mehr oder weniger gleichmässigen 
hythmischen Bewegungen der ganzen Brustflossenfläche ange- 
rieben ; beim Flacherwerden der Stellung der Brustflossen geschieht 
lies durch ein Bewegungsgefälle auf der Flossenfläche selbst, 
lerart, dass der Vorderrand nur wenig bewegt wird, während die 
Taupthewegung in der hinteren distalen Partie erfolgt. 

Mit abnehmender Amplitude und Frequenz des .Ruherhyth- 
aus” vermindert sich natürlich auch die Intensität der Wasser- 
tromung immer mehr. Mit zunehmender Dottersackresorption 
treicht sie gegen Ende der Übergangsphase beim normalliegenden 


436 K. SPRENGER 


Tier immer mehr dem Boden entlang; dabei ist sie aber schon sehr 
schwach geworden. 

Während der 1. Phase ist die Wasserstromung, wenn das Tier 
auf der Seite liegt, auf der unteren Seite meist stark abgeschwächt 
durch die Unterlage, die die Bewegungen der unteren Brustflosse 
teilweise einschränken und den Strom selbst abbremsen kann. 


Die Brustilossembemwesungen ameRaLmS 
des allgemeinen Verhaltens. — Frisch geschlüpîte 
Bachforellen sind in 1hren ersten Lebenstagen ausserhalb des Eies 
wegen ihres mächtigen Dottersackes ziemlich hilflose Wesen. Meist 
liegen sie ruhig auf der Seite am Boden (auf kürnigem oder kiesigem 
Untergrund z. T. auch in + normaler oder schräger Lage). Daher 
fallen an diesen Tierchen um so mehr die ständigen rhythmischen 
Bewegungen der relativ grossen, zarten Brustflossen auf. Am deut- 
lichsten sind sie sichtbar an Tieren, die in Normalhaltung daliegen. 
In Seitenlage kann es auch vorkommen, dass die obere Brustflosse 
nur unvollkommene Schwingungen macht, da sie infolge 1hrer 
weichen Beschaffenheit mehr dem Rumpf anliegt. Von Zeit zu Zeit 
läuft auch eine Welle von wenigen rhythmischen Bewegungen über 
den Rumpf. Durch diese Tätigkeit werden oft die Brustflossen.im 
ihren Bewegungen beeinflusst, indem sie dann mehr dem Rumpi 
angelegt werden und hr Rhythmus nur mit kleiner Amplitude 
weitergeht; es kann auch zu einer kurzen Hemmung in angelegter 
Stellung kommen. Gelegentlich schwimmt ein Fischchen sehr 
unbeholfen eine kurze Strecke weit. 

Nur in den ersten Tagen nach dem Schlüpfen ist diese Hilflosig- 
keit so ausgesprochen, solange der Dottersack noch plump it. 
Sie nimmt allmählich ab, wenn dieser eine länglichere Form ange- 
nommen hat, und die Lagereflexe intensiver werden. Mit 20 mm 
Länge (Alter: ca. 15 Tage (— 120 Tgr.)) ist das Schwimmen schon 
viel sicherer und häufiger geworden, und die Tiere wehreu sich, 
wenn sie Zur Ruhe kommen, anfangs mit entsprechenden statischen 
Rumpf- und Brustflossenbewegungen gegen das Umsinken, Was 
ihnen aber auf glatter Unterlage nicht lange gelingt. Sie legen 
dann wieder ruhig auf der Seite und machen nur gelegentlich einige 
rhythmische Rumpfbewegungen, während die Brustflossen ununter- 
brochen weiterschwingen. Im Zuchttrog drängen sich die Tiere 
schon früh in den dunkeln Ecken zusammen. 
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Aus Beschreibungen von HEIN (1906) zu schliessen, ist dieser 
frühzeitige Beginn eines lebhafteren Verhaltens der Bachforellen- 
brut vielleicht durch die starken Stürungen bei der Beobachtung und 
durch das Licht provoziert und scheint bei Dunkelzuchten und 
in der Natur nicht in diesem Masse die Norm zu sein. 

Mit Beginn der Übergangsphase der Brustflossenbewegungen 
indert sich das allgemeine Verhalten der etwa 21—22 mm langen 
Bachforellen grundlegend. Sie versuchen plôtzhich aktiv Normal- 
haltung einzunehmen (mit ,normal“ soll auf allen Stadien die Lage 
oder Haltung des Tieres bezeichnet werden, die für den Adultfisch 
die normale Schwimmhaltung ist). Bei der Fixierung dieser zunächst 
noch unvollkommenen Normalhaltung der am Boden liegenden 
Tiere dienen die Brustflossen als Stützen, in der ersten Zeit jedoch 
nur eine der beiden, da der Dottersack, der noch nicht emmal ganz 
auf das halbe Volumen reduziert ist (nach HEtx, 1906), die Benut- 
zung beider verhindert. Durch die leicht schräge Stellung werden 
die jetzt vollentwickelten Lagereflexe ausgelôst, und die Brust- 
flosse derjenigen Seite, nach der das Fischchen ein wenig geneigt ist, 
wird infolgedessen flach horizontal abgespreizt, wodurch sie zu 
einer wirksamen Stütze wird, die sich kräftig gegen die Unterlage 
Stemmt. Zugleich sind ihre Bewegungen fast ganz gehemmit, 
während die Flosse der Gegenseite noch im üblichen ,,Ruhe- 
rhythmus" mit kleiner Amplitude weiterschlägt. 

Erst von einer Länge von 24 mm an werden beide Brustflossen 
als Stützen benützt. Der Dottersack ist bis auf Reste resorhiert, 
wodurch sie ganz auf die Ventralseite gerückt sind. Beide sind 
jetzt flach horizontal ausgebreitet und garantieren dadurch die 
vollständig normale Haltung des Tieres, wenn es ruhig am Boden 
hegt. Dies ist nur bei relativ stillem Wasser der Fall; bei bewegtem 
Wasser halten sich die Tiere durch entsprechende Bewegungen des 
Rumpfes, der Brust- und anderen Flossen frei schwebend. Auf diesem 
Stadium, nämlich gegen Ende der Übergangsphase, ist der Ruhe- 
rhythmus nur noch schwach angedeutet und verschwindet bald ganz. 

Mit dem Beginn der 2. Phase bei ca. 25 mm langen Bachforellen 
scheint das allgemeine Verhalten, wie die Brustflossenbewegungen, 
seimen endgültigen Charakter angenommen zu haben. 


Brustflossenbewegungen und Schwimmen. 
— Am Anfang der 1. Phase werden die Brustflossen beim Schwim- 
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men häufig eimfach angelegt. Wie und ob der Rhythmus dabei 
weitergeht, ist nicht genau zu sehen. 

Die ersten Anzeichen einer Einbeziehung der Vorderextremitä- 
ten in den allgemeinen Bewegungsapparat scheinen darin zu 
bestehen, dass von einer Länge von ca. 20 mm an beim gelegent- 
lichen Schwimmen der Tiere, so weit es überhaupt einigermassen 
abgeschätzt werden kann, eine weitgehende Übereinstimmung der 
Frequenzen und eine Koordimierung der Brustflossen- und der 
Schlängelbewegungen des Rumpies auftritt. 

Da die Forellen, bevor sie die normale Kürperhaltung anneh- 
men, nur gelegenthich und auch nachher in ruhigem Wasser nicht 
ausdauernd schwimmen, habe ich nur drei Zahlenpaare aus der 
Übergangsphase für die Frequenzen des .,Ruherhythmus“ der 
Brustflossen und der Schwimmbewegungen des Rumpfes: 


: Frequenz der 
Frequenz des vu |! m6 
nu , Ruherhythmus “ Note (Temp. 15°) 
(Brustflossen) (Rumpf) 
22 mm 275 min:! 272 min’! (langsames | 
Schwimmen) | 
DRE D 243 . » 340.42 (lebhaîftes 
| Schwimmen) 
25,5 » 208 » 2092 05) 


Wenn also die Brustflossen beim Schwimmen anscheinend 1m 
gleichen Rhythmus schlagen wie die Rumpfhewegungen, so wird 
am Anfang der Übergangsphase die Frequenz gegenüber dem 
.Ruherhythmus* kaum geändert, wird aber mit dem Sinken von 
dessen Frequenz immer mehr modifiziert durch ein , Einfangen “von 
Seiten der Rumpfhbewegungen. In Wirklichkeit sind die Verhältnisse 
aber komplizierter. So ändern sich z. B. die Amplituden der beiden 
Bewegungen nicht emfach gleichsinnig. 

Sobald die Forellen beginnen, aktiv Normalhaltung anzu- 
nehmen (zu Beginn der Übergangsphase), werden die Brustflossen 
schon vollständig in den Bewegungsapparat eingeschaltet, obwohl 
in Ruhe noch unabhängig rhythmische Bewegungen, der ,.Ruhe- 
Diese künnen aber jederzeit abgelôst 


rhythmus*, weitergehen. 


BRUSTFLOSSEN 


Kôürperlänge (mm) 

Alter in Tagen (8°) 

, Ruherhythmus“ 
(s. p. 430) 


Lage der Brustflos- 
sen am Rumpf 


Stellung der Brust- 
| flossen 
| Amplitude des 


,Ruherhythmus“ 


Frequenz des 
,Ruherhythmus“ 


Lagereflexe 


Erzeugter 
Wasserstrom 


Allgemeines 
Verhalten 


! Einbeziehung der 
| Brustflossen in 
| den allgemeinen 
| Bewegungs- 

| apparat 


Ernährungsphy- 
siologischer 

* Zustand der 

| Tiere ! (s. p. 460) 


in Tagesgraden |‘ 


Erste Phase 


ca. 15—21 

Ca. 0— 20 
0—160 

seitlich 


+ abstehend 


Faire: 
Ca 0390 nn 
dann abneh- 
mend 


sich 
entwickelnd 


rel. kräftig, 
gegen Ende 
abnehmend 


Tiere meist 
ruhig, in 
beliebiger Lage 


Dottersackperiode 


ohne Hunger 


JUNGER BACHFORELLEN 


Übergangs- 


phase 


ca. 21—25 


21—— 41 
170—330 


Ca. 


-— 


ventralwärts 
gerückt 


schräg bis 
horizontal 


abnehmend 


weiter abneh- 
mend auf 
ca. 220 min-! 


+ voll entwickelt.… 


schwächer, 
weiter 
abnehmend 


Tiere lebhafter, 
auch in Ruhe 
in Normalhal- 
tung 


eine, dann beide 
Stützen 


noch 
unvollständig 


mit relativem 
Hunger 


439 


Zweite Phase 


ventral 


horizontal bis 
schräg nach 
unten 


L Adultverhal- | 
ten 


Brustflossen als 


vollständig 


Dotter resor- 
biert, abso- 
luter Hunger 


(Brut nicht gefüttert) 


1 Nach KroNrELD und ScHEmINsKky (1926). 
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werden durch Bewegungen, die unter der Kontrolle hüherer 
Impulse stehen, wie sie auch schon früher durch Lagereflexe 
momentan modifiziert werden. Während die Amplitude des 
, Rubherhythmus* immer mehr vermindert wird, kann sie bei den 
Lokomotionsbewegungen der Brustflossen wieder alle Grüssen 
annehmen, je nach den nervüsen Impulsen aus den hôüheren 
Zentren. 4 

Wenn die 2. Phase erreicht ist, führen die Brustflossen überhaupt 
nur noch im Rahmen des allgemeinen Bewegungssystems Bewegun- 
gen aus; beim ruhigen Tier stehen sie daher süll. 


Zusammenfassung: s. Übersichtstabelle über die 
wichtigsten Entwicklungsänderungen der Brustflossenbewegungen 
der Bachforelle nach deren Ausschlüpfen aus dem Ei, p. 439. 


IV. EINIGE EXPERIMENTELLE, DATEN 


1. WIiRKUNG VON M.S. 222 AUF DIE FREQUENZ 
DES .RUHERHYTHMUS* DER BRUSTFLOSSEN. 


(Experimentelle Abgrenzung der 1. Phase von der Übergangsphase 


M.S. 222 ist ein Narkotikum für poikilotherme, aquatile Wirbel- 
tiere und in Wasser gut lôshich (RorTaLin, 1932). Es ist das methan- 
sulfosaure Salz des m-Amino-benzoesäure-äthylesters (isomer zum 
Anästhesin) ?, 

Auf Grund von Resultaten aus anderen Vorversuchen mit 
M.S. 222 versuchte ich, mit Hilfe dieses Narkotikums auch auf 
experimentlelem Weg die 1. Phase der Brustflossenbewegungen 
von der Übergangsphase abzugrenzen. Die Versuche wurden bei 
meist 13—15° durchgeführt. Zuerst wurde die Frequenz des ,,Ruhe- 
rhythmus“ in frischem Wasser ausgezählt, dann wurden den 
ca. 100 cm3 Wasser, in dem die junge Bachforelle sich befand, 
4—5 Tropfen einer 1%, Lüsung von M.S. 222 zugefügt, und der 
Brustflossenrhythmus nach wenigstens 15 Minuten wieder ausge- 


1 Der Herstellerfirma, Sandoz A.-G., Basel, die der Zoologischen Anstalt : 
Basel dieses Narkotikum in freundlicher Weise ständig zur Verfügung stelll, | 
sei auch an dieser Stelle dafür bestens gedankt. 
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zählt (beide Male an dem durch zwei Stemchen normal gestellten 
Tier). Dieser Zusatz von MS. 222 entspricht einer Konzentration 
von 0,025—0,03°/, und lähmt die Brustflossenbewegungen noch 
nicht (minimale Lähmungskonzentration für die spontanen Brust- 
flossenbewegungen ca. 0,040/,,). Pro Tier wurden meist je 5 Zählun- 
gen von je rund 20 Sekunden Dauer gemacht und daraus das 
Mittel genommen. 


TABBILLE" 2. 


Anderung der normalen Frequenz des ,,Ruherhythmus“ der Brustflossen 
bei der jungen Bachjforelle durch 0,025—0,05°/,, M.S. 222, angegeben 
als Difjerenz der Frequenzen in M.S. 222 und in frischem Wasser 
(normale Frequenzen s. Tab. 1, p. 433). 


Main: Mittelwerte Streuung Aa 
Länge der Tiere der gemessenen 
in mm der Frequenzdifferenzen Tiere (n) 
in min-{ 
Erste Phase: 
16—18 — & 29 14 
18—19 15 26 18 
19—20 3i Su 15 
20—21 54 28 14 
Übergangsphase: 
21—22 19 30 15 
22—23 15 40 10 
23—25 45 40 16 


Wie aus den Zahlen der Tabelle 2 hervorgeht, findet im Durch- 
schnitt meist ein Ansteigen der Frequenz des Brustflossenrhythmus 
bei Zusatz von M.S. 222 statt. Da dabei wieder keine Einzeltiere 
in der Entwicklung verfolgt wurden, handelt es sich auch um ein 
rein statistisches Verhalten, hinter dem sich grosse individuelle 
Unterschiede verbergen. Angesichts der Grüsse dieser Streuung, 
die noch etwas grüsser ist als diejenige der normalen Frequenzen 
(im Durchschnitt 33 min'!, gegenüber 27), kônnte man daran 
zweïfeln, ob die Mittelwerte der Frequenzdifferenzen wirklich in 
erster Annäherung eine gewisse Gesetzmässigkeit ausdrücken. 
| Doch scheinen zwei Sachverhalte dafür zu sprechen, dass dies 
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zutrifft und dass wirklich ein Entwicklungsvorgang in Form von 
bestimmten, vorläufig unbekannten nervenphysiologischen Ver- 
änderungen zugrunde lhegt: 1. Es ist eine gewisse Parallelität zu 
ähnlhichen Frequenzänderungen durch M.S.222 bei den Atem- 
bewegungen festzustellen, die weiter unten besprochen werden 
sollen (p.443 ff.). 2. Betrachtet man die Zahlenwerte für die mittle- 
ren Brustflossenfrequenzen in M.S. 222 selber, so beobachtet man 
einen auffallenden Sprung auf einem Entwicklungsstadium, wo 
ich auf Grund meiner Beobachtungen, unabbhängig von diesen 


mm iFfl. 
Fre qu. 


in min 


300 


AE 58 


_ 1. Phase Überg ‘ph. (2.Ph.) 


15 20 25 länge der 
Tiere in mm 
ABB. 2. 


Mittlere Frequenz des Brustflossenrhythmus der jungen Bachforelle im 
0,025—0,030/,, M.S. 222 bei 15° auf verschiedenen Entwicklungsstadien 
(die gestrichelten Linien geben die Streuung an). 


Versuchen ungefähr das Ende der 1. Phase der Brustflossenbewe- 
gungen ansetzte. Tabelle 3 zeigt dies deutlich, ebenso das Kurven- 
bild der Abbildung 2 (bei diesem wurde ausnahmsweise eine 
andere Darstellung (Treppenkurve) gewählt, um das Wesentliche 
besser hervorzuheben). | 

In M.S. 222 zeigt sich also im statistischen Mittel zuerst em 
Konstantbleiben der Frequenz bei ca. 325 min'!, und zwar im 
Gegensatz zur normalen Frequenz (in frischem Wasser) bis zum 
Ende der 1. Phase, dann ein plôtzliches Absinken auf einen nie- 
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TABELLE 3. 


Brustflossenfrequenz der jungen Bachforelle 
in 0,025—0,05/,9 M.S. 222 bei 15°. 


Stadium : Mittelwerte | Streuung Anzahl 


| 
Länge der Tiere der gemessenen | 
in mm der Frequenz in min-1 Tiere (n) 
Erste Phase: 
16—18 325 a1E 14 
18—19 325 94 18 
19—20 329 36 45 
20—21 327 26 14 
Übergangsphase : 
| D102 275 31 15 
22—23 268 34 10 
23—25 262 30 16 
| 


deren Wert, ca. 270 min‘!, der während der ganzen Übergangsphase 
praktisch fast konstant bleibt, was auch wieder vom normalen 
Verhalten abweicht. Die spezielle Form dieses Verhaltens der 
Brustflossenfrequenz in M.S.222 mag vielleicht etwas zufällig 
sein; doch gestattet sie eine quantitative Trennung von 1. Phase 
und Übergangsphase, wenn auch rein statistischer Art. 
Drrolerelh mmitodemVerhalten des Atem- 
ythmus bei Zusatz-yon:M.S.222. -- Um die 
Anderung der Frequenz des ,Ruherhythmus“ der Brustflossen 
durch M.S. 222 besser beurteilen zu kônnen, wurde —— mit Aus- 
nahme der ersten paar Versuche — zu den meist 5 Auszählungen 
der Brustflossenfrequenz auch 1 Auszählung der Atemfrequenz 
vorgenommen (hier sind Zählfehler und individuelle, momentane 
Frequenzvariation gering, so dass 1 Messung pro Tier genügt). 
Zu den Werten der normalen Atemfrequenz (s. Tab. 4, letzte 
Kolonne) sei noch erwähnt, dass ich nur in frühen Stadien zwischen 
15 und 19 mm mit zunehmender Länge der jungen Bachforelle ein 
Ansteigen der Atemfrequenz und dann bis 24 mm eine auffallende 
Konstanz feststellte, im Gegensatz zu ANDERSEN (1930), der ein 
weiteres Ansteigen mit zunehmender Länge der Tiere fand. Worauf 
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diese Diskrepanz zurückzuführen ist, ob z.B. auf Rassenunter- 
schiede, ist mir unbekannt. 

Die Frequenzänderungen der Atembewegungen durch M.S. 222 
sind absolut genommen klein, wie Tabelle 4 zeigt. Vergleicht man 
diese Werte mit den entsprechenden beim Brustflossenrhythmus, 
so erscheint eine gewisse Parallehtät zwischen den beiden Zahlen- 
reihen. Diese Parallelität wird aber erst deutlicher, wenn man nicht 
die absoluten, sondern die relativen Werte der Differenzen, die ja 
allein biologisch sinnvoll sind, miteimander vergleicht. In diesem 
Fall sind die entsprechenden Zahlen z. T. sogar grüssenordnungs- 
mässig gleich gross (s. Abb. 3). 


rel 
Frequ.- 
diff 
in % 


20 


70 


15 20 25 Lange der 
Tiere :n mm 


ABB-"2: 


Vergleich des Brustflossen- und Atemrhythmus der jungen Bachforelle in 
Bezug auf ihre Frequenzänderung durch 0,025—-0,03°/,, M.S.222 auf 
verschiedenen Entwicklungsstadien: Vergleich der relativen Differenzen 
der mittleren Frequenzen in M.S.222 und frischem Wasser (A — Atem:, 
B — Brustflossenrhythmus). 


Diese auffallende Ahnlichkeit in der Frequenzbeeinflussung der 
beiden Rhythmen durch M.S. 222 zeigt: 1. dass das betreffende 
Resultat am Brustflossenrhythmus keine Zufälligkeit sem kann, 
worauf schon oben hingewiesen worden ist, und 2. dass während 
der 1. Phase und der Übergangsphase, insbesondere in jenen Sta- 
dien, wo sich die beiden Phasen ablôüsen, sich ganz allgemein im 
Nervensystem bestimmte Entwicklungsvorgänge abspielen. Eine 
Stütze für diesen Schluss bieten wenige, nicht weiter verfolgte 
Narkose-Versuche mit M.S. 222: es wurde die minimale MS. 222- 
Konzentration bestimmt, in der bei den jungen Bachforellen 
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TABELLE 4. 


Anderung der normalen Frequenz der Atembewegungen der jungen Bach- 
forelle durch 0,025—0,08/,5 M.S. 222, angegeben als Difjerenz der 
Frequenz in M.S. 222 und frischem Wasser (normale Frequenzen in 
der letzten Kolonne). 


Stadium : Mittelwerte | Streuung Anzahl Mittelwerte 
Länge der der normalen 
der Tiere der Frequenzdifferenzen gemessenen Atem- 
in mm in min-! Tiere (n) frequenz 
16—18 de 3 10 NÉE 
18—19 5 9 15 122 
19—20 10 2. 15 118 
20—21 10 6 14 121 | 
21—22 10 9 14 118 | 
| 22—23 2 19 £ 121 | 
23—25 14 18 +9 121 


durch Kneiïfen der Schwanzflosse mit einer Pinzette keine Rumpf- 
bewegungen mehr reflektorisch ausgelüst werden konnten. Diese 
Bestimmung war séhr unsicher in der 1. Phase der Brustflossen- 
bewegungen, hingegen vüllig eindeutig in der Übergangsphase 
(und 2. Phase), da erst hier die Reaktionen der narkotisierten Tiere 
emdeutig eintraten oder ausblieben. 

Eine Interpretation der besprochenen M.S. 222-Versuche 1st 
vorläufig unmôglich, da über die genaue Wirkungsweise dieses 
Kaltblüternarkotikums noch nichts bekannt ist. 


2. Die WiIrkUNG von CO, AUF DIE BRUSTFLOSSENFREQUENZ 
IN DER FRÜHEN 1. PHASE (NACH DEM SCHLÜPFEN). 


Im Zusammenhang mit dem später zu diskutierenden Problem 
der môglichen Bedeutung der ununterbrochenen Brustflossen- 
bewegungen der 1. Phase, speziell der ersten Tage nach dem 
Schlüpfen der Bachforellen, als Atembhilfseinrichtung, war es von 
Interesse zu wissen, ob die Frequenz des Brustflossenthythmus der 
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frühen 1. Phase durch CO, verändert würde, und in dieser Beziehung 
das Verhältnis zu den Atembewegungen zu kennen. 


Bei dieser Art der Fragestellung war es nicht notwendig, mit bekann- 
ten CO,-Konzentrationen zu arbeiten. Als grobes Mass dafür wurde die 
Erhôühung der Atemfrequenz genommen. Alle Versuche wurden als 
Einzelversuche gemacht, bei einer môglichst konstanten Temperatur 
zwischen 13 und 15°. Die junge Bachforelle befand sich jeweils in ca. 
100 em° frischem, vorher während wenigen Minuten durchlüftetem 
Wasser. Zu den drei Frequenzzählung am Brustflossenrhythmus (mehr 
wurden nicht gemacht, um môüglichst konstante Bedingungen während 
den Messungen zu haben) wurden Jjeweils noch zwei solche an den 
Atembewegungen ausgeführt, meist vor und nach jenen je eine. Dann 
wurden wenige Kubikcentimeter CO,-haltiges Wasser hinzugegeben, 
das durch Durchperlenlassen von CO, aus einer Bombe gewonnen wurde. 
Wenn das Tier nicht zu unruhig wurde, wurde nach 1-1, sonst nach 
3 oder selten wenig mehr Minuten die Brustflossenfrequenz wieder 
dreimal ausgezählt. Wieder wurde zweimal, meist am Anfang und am 
Schluss der anderen Zählungen, die Atemfrequenz bestimmt. Da es, 
wie früher erwähnt, sehr schwierig und z.T. fast unmôüglich ist, in der 
frühen ersten Phase wegen der Zartheit und Transparenz der Brust- 
flossen eine bestimmte Aussage über die Amplitude ihrer Bewegungen 
zu machen, wurde in diesen Versuchen die Amplitude nicht berück- 
sichtigt (grosse Ânderungen, die trotzdem hätten auffallen müssen, 
wurden keine beobachtet). 


Die Versuche umfassen die Stadien der ersten Hälfte der 
1. Phase, d.h. von 15—18 mm Kürperlänge, die Zeitspanne also, 
wo der ,Ruherhythmus“ der Brustflossen ziemlich ungestôrt ist und 
eine mittlere Frequenz von rund 330 min! bei 15° hat. 

Vorversuche mit ausgekochtem Wasser (statt CO,) ergaben, 
dass trotz Frequenzanstieg der Atembewegungen die Frequenz des 
Brustflossenrhythmus nur unwesentlich erhüht wurde: im Mittel 
um 2% (— 6 min!) gegenüber 10%, (— 8 min!) beim Atemrhyth- 
mus. Ahnlich war dann auch das Resultat mit CO. 

Was zunächst die Atembewegungen anbetrifft, so zeigen sie in 
frischem durchlüftetem Wasser zwischen den beiden Messungen, 
die vielleicht etwa 2—3 Minuten auseinander lagen, meist nur 
veringe Unterschiede von 0 bis + 5 min! (durchschnittliche Fre- 
quenz: 85—105 min!); bei CO,-Zugabe hingegen sind die beiden 
Frequenzwerte häufig sehr verschieden, indem die erste Zahl 1m 
allgemeinen zunächst einen mehr oder weniger starken Erequenz- 
anstieg anzeigt, während die zweite um 1-20 min! fast immer 
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unter der ersten liegt, so dass sie hie und da wieder in die gleiche 
Grüssenordnung wie im frischen Wasser, seltener darunter, kommt. 
Trotzdem wurde auch hier das Mittel aus den beiden Werten 
genommen, was vielleicht nicht ganz zulässig ist, für unsere Zwecke 
aber genügt. Immer nimmt die Amplitude der Atembewegungen, 
die in frischem Wasser im allgemeinen klein und wechselnd ist, bei 
CO,-Zusatz stark zu, so dass nun ein wirksamer Atemstrom auf- 
tritt. Der Rhythmus selber wird dabeï häufig regelmässiger. Da die 
Atemfrequenz mit dem Wachstum der Tiere zwischen 15 und 
18 mm Kôürperlänge im Mittel allmählich von 85 auf 105 min! 
(bei 15°) ansteigt und zudem 1hr Frequenzbereich sehr gross ist 
(ca. 55—145 min’ !), gebe ich die Differenzen ihrer Werte in frischem 
durchlüftetem Wasser und CO,-haltigem Wasser als relative Werte 
in Prozent der Frequenz in frischem Wasser an. In 7 der 59 Ver- 
suche war diese Differenz negativ. In den übrigen verteilt sie sich 
zwischen O0 und 45%, mit abnehmender Häufigkeit gegen die 
hôheren Werte hin (s. Tab. 5). 

Die Variationsbreite der Frequenz des Brustflossenrhythmus 
ist wegen 1hres Konstantbleibens in den hier untersuchten Stadien, 
relativ genommen, viel kleiner: sie beträgt dann ca. !/,, bezogen 
auf den Mittelwert der Frequenz (330 min'!), gegenüber fast 1 bei 
den Atembewegungen. Neben dem absoluten Werte der Differenz 
der Frequenzen bei CO,-Zugabe und in frischem Wasser wurde 
aber in Tabelle 5 dennoch auch der relative angegeben. 

Diese Zahlen verteilen sich ähnlich wie in den M.S. 222-Ver- 
suchen über einen (hier etwas kleineren) Bereich von positiven 
und negativen Werten, so dass das Ergebnis ein rein statistisches 
ist. Die Beeinflussung der Frequenz des ,,Ruherhythmus* der 
Brustflossen der 1. Phase durch CO, ist eine minime: in den 
36 Versuchen, in denen die Atemfrequenz um 5—30%, (Mittel 
14%) erhôht wurde, trat im Durchschnitt nur eine Frequenz- 
erhühung um 8 min! (— 214%) ein. Wie die Tabelle 5 zeigt, scheint 
eme gewisse statistische Abhängigkeit der durchschnittlichen 
Differenzen der Brustflossenfrequenz von den Differenzen der 
Atemfrequenz vorhanden zu sein. Aber eine Parallelität zwischen 
den beiden Rhythmen, wie sie in den M.S. 222-Versuchen zu Tage 
trat, hegt bei der Frequenzheeinflussung durch CO, in keiner Weise 
vor, sie verhalten sich im Gegenteil ganz verschieden. Dies ist ein 
wichtiges Resultat. Es zeigt also, dass im Durehschnitt prak- 
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tisch keine Frequenzregulierung beim Brust® 
flossenrhythmus nach CO,-Zugabe erfolgt. Die 
geringe Frequenzerhühung ist wohl eher als ein Symptom der leich- 
ten allgemeinen Unruhe aufzufassen. 


TABELEF 20 


Anderung der Frequenz des. ,Ruherhythmus" der .Brustflossen durch 
CO;-Zusatz, in Abhängigkeit von der Anderung der Atemjrequensz, 
bei 15—18 mm langen Bachjorellen. 


Anzahl Differenz Differenzen der Brustflossenfrequenz 
der der Mittelwerte 
gemessenen Atemfrequenz Streuung 
Tiere (n) in0s pos Œu dl CM MI RES 
in min-! HS 
7 2240270 — — À 20 
9 O— 5 .L 0 F) 
14 5—10 9 3 15 
12 10—15 12 31 9 
10 15—25 4 { 10 
7 25—45 0 0 18 
36 5—_30 (14) 8 Da 12 | 


Es sei noch eine Bemerkung zum allgemeinen Verhalten der 
Tiere nach CO,-Zugabe gemacht. Sie werden meist mehr oder 
weniger unruhig, indem sie z.B. häufiger und heftiger herum- 
schwimmen oder gelegentlich heftige krümmende Bewegungen 
ausführen, wie überhaupt die Kürperbewegungen im allgemeinen 
weniger ausgeglichen sind, alles Zeichen einer gesteigerten moto- 
rischen Aktivität. 


3. TEMPERATURABHÂNGIGKEIT DER FREQUENZ 
DES ,. RUHERHYTHMUS“ DER BRUSTFLOSSEN. 


Da die Frequenz des ,Ruherhythmus“ der Brustflossen bei den 
jungen Bachforellen nach anfänglicher durchschnittlicher Konstanz 
von der Mitte der 1. Phase an mit zunehmender Entwicklung im 
Mittel langsam abnimmt, stellte sich die Frage, wie sich dies auf 
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ihre Temperaturabhängigkeit auswirkt. Entsprechende Versuche 
wurden an 26 Tieren durchgeführt, die sich, wie folgt, verteilen: 


Anzahl Längen den Tiere 
der Tiere Stadium in mm 
Il 10 + frühe erste Phase 141,15 und 
1714—18 (— 19) 
IT 8 Ende der ersten Phase 20 —211, 
III 8 Übergangsphase DS 


Das Versuchstier befand sich wie bei den früheren Beobachtungen 
jeweils in ca. 100 cm° frischem Wasser in einem schwach konischen 
Glasgefäss (Geleeglas). Die Brustflossenfrequenz wurde an dem durch 
zwei Steimchen normal gestellten Tier ausgezählt. Die Thermometerkugel 
wurde immer môglichst unmittelbar neben das Tier gebracht. Der 
Verlauf der im allgemeinen 11,—21; Stunden dauernden Versuche war 
kurz folgender: 

Abkühlen auf 0° oder wenig darunter durch Einstellen des Beobach- 
tungsgefässes in eine Kis-Kochsalz-Mischung. Beginn des Auszählens 
der Brustflossenfrequenz. Langsames Erwärmen, zunächst bis gegen 10° 
an der Luft, dann bis nahezu 30° in den meisten Fällen durch Einstellen 
in ein Wasserbad auf einer kleinen elektrischen Kochplatte, die von 
Zeit zu Zeit für eine kurze Dauer eingeschaltet wurde (nach Ausschalten 
wirkte sie als Wärmespeicher und erzeugte so ein langsames, relativ 
gleichmässiges Ansteigen der Temperatur im Gefäss). 

Interessant ist eine allgemeine Beobachtung über das Gesamtverhalten 
der jungen Bachforellen gescenüber Temperaturen bei oder leicht über 
der oberen Temperaturgrenze für Atem- und Brustflossenbewegungen 
(s. weiter unten). Hier fällt ein Unterschied zwischen dem Stadium I und 
den Stadien IT und III auf: Beim Abkühlen erwachen die Tiere I alle 
wWieder ohne sichtbare Schädigung aus ihrer Wärmestarre, die durch- 
schnittlich gegen 28° hin eingetreten ist, während die Tiere IT und III 
regelmässig absterben. Es ist môglich, dass die Ursache hierfür Sauer- 
Stoffmangel infolge Stillstandes der Atembewegungen ist, da ähnliche 
Beobachtungen auch bei M.S. 222-Narkosen gemacht wurden. 


Wegen der grossen Streuung der Brustflossenfrequenz (s. Tab. 1, 
p. 433) und da zudem die Messungen bei den zwei letzten Gruppen 
(IT und 111) gelegentlich durch Unruhe der Tiere gestôrt oder 
verunmôglicht wurde, durften von vorneherein nicht zu viele 
Einzelheiten erwartet werden. Diese Versuche deshalb auf eine 
viel grôssere Anzahl von Tieren auszudehnen, lag aber nicht im 
Sinne dieser Arbeit. Es interessierte vor allem einerseits der Ver- 
gleich der wesentlichen Züge der Temperaturabhängigkeit auf 
den drei gewählten Stadien, andererseits ein ebensolcher Vergleich 
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mit den entsprechenden Ergebnissen von ANDERSEN (1930) an den 
Atembewegungen jJunger Bachforellen von 20 mm Länge. 


Temperaturgrenzen des Brustflossenrhyths 
mus. — Allgemein konnte nach unten keine eigentliche Tempera- 
turgrenze festgestellt werden, da in einigen Fällen Stllstand der 
Brustflossen erst durch mechanische Hemmung infolge Eisbildung 
eintrat, sonst aber die Flossen auch bei 0° oder in leicht unter- 
kühltem Wasser weiterschlugen, wenn auch z. T. nur noch unsicher 
und unregelmässig, was auf gewisse vorübergehende Schädigungen 
schliessen lässt. Ein Vergleich der drei Stadien scheint zu zeigen, 
dass, je älter die Tiere sind, umso eher solche Schädigungen auf- 
treten künnen. Stillstand der Atembewegungen fand ANDERSEN 
(1930) bei 20 mm langen Forellen bei 14°. Bei jüngeren Tieren 
konnte ich auch bei 0° oder wenig darunter noch einzelne sehr 
schwache Atembewegungen beobachten. 

Nach oben stehen die Brustflossen im Durchschnitt bei wenig 
über 27° still: I: 27°,2:.I1: 27.5: III: 27°,7. Diese Unterschæ 
scheinen kaum grosse Bedeutung zu haben. Auch für die Atem- 
bewegungen ist die obere Temperaturgrenze bei 20 mm langen 
Bachforellen 27°,6 (ANDERSEN). Was nun aber beim Brustflossen- 
rhythmus vollständig anders ist als bei jenen, ist die Art, wie der 
Stillstand eintritt. Bei den Atembewegungen sinkt die Frequenz 
von ca. 25° an mit weiter zunehmender Temperatur ziemlich schnell 
ab. Dies wird bei den Brustflossen nie beobachtet: Im Stadium [I 
(— frühe 1. Phase) treten von durchschnittlhich 26°,2 an Unter- 
brüche im Rhythmus auf, die mit weiter steigender Temperatur 
an Häufigkeit und Länge zunehmen. Es bleiben dann nur noch 
mehr oder weniger kurze Serien von rhythmischen Bewegungen, 
die (entgegen der Angabe von BAB4k (1912, p. 370)) ohne vor- 
herigen beobachtharen Frequenzabfall — Zählungen sind hier natür- 
liche unmôglich geworden — 7. T. durch Nullwerden der Amplitude 
schliesslich bei durchschnittlich 27°,2 aufhüren. Bei den zwel 
folgenden Stadien (II — Ende der 1. Phase, III — Übergangsphase) 
hôren die Brustflossenbewegungen in erster Linie durch Abnehmen 
der Amplitude auf Null auf; die Grüssenordnung der Frequenz 
wird auch hier bis zuletzt beibehalten. 


Die Brustflossenfrequenz als Funktion 
der Temperatur. — Die Punkte der Temperaturab- 
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hängigkeitskurven der Abbildung 4 wurden durch doppelte Mittel- 
wert-Bildung erhalten: 


1. Bei den Einzelkurven (die hier nicht abgebildet sind) aus 
den in wechselnder Anzahl vorhandenen Werten innerhalb 
gleicher Temperaturintervalle von 1° (n,0-—n,9). 


2. Bei den drei Gesamtkurven aus den Mittelwerten von Î. 


Fehlte in den Einzelkurven ein Punkt, was gelegenthich, beson- 

ders bei hôheren Temperaturwerten, vorkommt (Auszählen der 
Frequenz durch Unruhe des Tieres gestôürt), so wurde er, wenn es 
môghch war, für die Mittelwerthildung der Gesamtkurve durch 
eimen aus den benachbarten Werten interpolierten ersetzt. Brach 
hingegen eine Einzelkurve infolge Fehlens von Messungen vorzeitig 
ab, wurde nicht extrapoliert, sondern die Gesamtkurve nur aus 
den übrigbleibenden Einzelkurven berechnet. Ganz allgemein 
hegen den Punkten der Einzelkurven je eine verschiedene Anzahl 
von Messwerten (ca. 1—5) zugrunde, 7. T. durch verschieden 
schnellen Temperaturanstieg, z. T. durch Stôürung der Frequenz- 
auszählung bei Unruhe der Tiere bedingt. 
_ Die für die drei Stadien so gewonnenen Mittelkurven geben 
wieder ein rein statistisches Bild der Verhältnisse, was zu weit- 
gehende Schlüsse vérbietet, dies schon besonders deshalb, weil ihre 
Punkte infolge der verschiedenen Anzahl der ihr zugrunde liegenden 
Messwerte verschiedene Sicherheit haben. Dies gleicht sich zwar 
im Gesamtbild wieder aus. 

Zu den drei Kurven der Abbildung 4 sei Folgendes bemerkt: 
| Ï. + frühe 1. Phase: Die Mittelkurve der 10 Einzel- 
versuche ist im grossen und ganzen eine relativ regelmässige 
S-Kurve. Dass der Mittelwert bei 15° über dem früher angegeben 
Wert liegt, hat vielleicht seinen Grund in einer zufälligen, ein- 
seitigen Auslese. Die individuellen Kurven bilden weniger eine 
Schar von zueimander parellelen, als vielmehr ein mehr oder weniger 
gleichmässiges Band von sich oft überkreuzenden Kurven (als 
Folge der Schwankungen und Messfehler). Die Breite dieses Bandes 
in bezug auf eine konstante Temperatur, also die Variationsbreite 
der Frequenz beträgt durchschnittlich 73 min! (kleiner als die 
rüher angegebene (106)) ohne grosse regionale Unterschiede. Der 
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Temperaturkoeffizient, das Q,, liegt immer weit unter 2 und nimmt 
im Mittel mit steigender Temperatur stetig.ab (s. Abb. 4 unten). 


mifH 
frequ. 
1 


In MIN 


400 


7 0 # 10 15 20 25 °C Temp. 


ABB. 


Oben: Temperaturabhängigkeit der mittleren Frequenz des ,,Ruherhythmus” 
der Brustflossen bei der jungen Bachforelle. 


Unten: Die durchschnittlichen Q,, für Temperaturintervalle von je 5. 
(I — frühe 1. Phase, II — Ende der 1. Phase, III — UÜbergangsphase). 


Il. Ende der 1. Phase: Die Mittelkurve der 8 Ver- 
suche zeigt ein weniger regelmässiges Bild als I. Eine S-Form ist 
hüchstens angedeutet. Die Breite des Bandes der individuellen 
Kurven schwankt hier sehr stark zwischen ca. 30 und 115 min” 
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(Durchschnitt : 77), wobei sie im ganzen gesehen mit der Temperatur 
zunimmt. Schon bei diesem Stadium sind die den Kurvenpunkten 
zugrunde lhegenden Werte, besonders bei hüheren Temperaturen, 
mit einer grüsseren Unsicherheit behaîftet, da die Tiere beim 
Wärmerwerden oft unruhig werden und z. T. lebhaft und mehr 
oder weniger lange herumschwimmen und dadurch die Messungen 
sehr stôren. Dies gilt noch in stärkerem Masse für das nächste 
Stadium (111). Das Q,, hegt um durchschnittlich 0,2—0,25 über 
dem Q,, von I. Aber auch hier ist es immer kleiner als 2 und nimmt 
gegen hôühere Temperaturen hin auch ab. 


III. Übergangsphase: Bei der ebenfalls etwas unregel- 
mässigen Mittelkurve aus den 8 Versuchen ist wieder eine S-Form 
angedeutet. Obwohl das Kurvenband hier enger ist als in den 
vorherigen Stadien (Variationsbreite im Mittel 47 min !, zwischen 
20 und 80 schwankend), haben die Punkte aus dem eben (bei I1) 
erwähnten Grunde nicht etwa mehr Sicherheit; das Gegenteil ist 
eher der Fall. Die Q,, nähern sich z. T. wieder denjenigen von I. 

Ein Vergleich der drei Kurven untereinander zeigt, dass sie in 
ihrer Form alle voneinander abweichen. Am nächsten kommen sich 
merkwürdigerweise durch ihre S-Form und z.T. ihre Q,, die 
Kurven I und III. Der grüsste Unterschied hingegen scheint 
zwischen II und III durch 1hr starkes Auseinanderweichen bei 
grosseren Temperaturen vorhanden zu sein; und wenn wir damit die 
Ergebnisse der M.S. 222-Versuche vergleichen, so zeigt sich, dass 
zwischen diesen beiden Stadien auch ein besonders grosser Sprung 
im Verhalten der Brustflossenfrequenz gegenüber M.S. 222 auftritt. 

Also auch die Unterschiede in der Temperaturabhängigkeit der 
Brustflossenfrequenz auf den charakteristischen Stadien scheinen 
auf physiologische Veränderungen im Brustflossenrhythmus hinzu- 
weisen, denen bestimmte Entwicklungsprozesse zugrunde liegen. 

Zuletzt sei noch auf zwei wichtige Unterschiede gegenüber den 
Atembewegungen hingewiesen : 


1. Nach ANDERSEN (1930) beträgt bei diesen das mittlere Q,, 
im Intervall von 3—14° 2,2, also mehr als 2, während in 
unseren Versuchen das Q,, des Brustflossenrhythmus bei 
allen Stadien 2 nie erreicht. Erst zwischen 14 und 18° kommt 
das Q,, der Atemfrequenz mit 1,6 in die Grüssenordnung 
der Q,, der Brustflossenfrequenz. Um besser vergleichen zu 
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künnen, wurden diese bei unseren Stadien ebenfalls für die 
beiden genannten Temperaturintervalle ausgerechnet: 


Atemfrequenz 
Il IT III (Stad.: 20 mm) 
(ANDERSEN, 1930) 
3_414° 1,65 18 1,7 09 
14—18° 1:39 1% 1,4 1,6 


2. Ein grôüsserer und wesentlicherer Unterschied offenbart sich 
im Verhalten der Frequenz bei über 20°. Im Gegensatz zur 
Brustflossenfrequenz erreicht die Atemfrequenz im sta- 
tistischen Mittel bei 20° ein Maximum, behält dann ungefähr 
gleiche Grüssenordnung (mit Tendenz zu Abnahme) bei und 
fällt von ca. 25° an rapid ab, um bei 27,6° zu verschwinden, 
wie schon erwähnt wurde. 


Brustflossen- und Atemfrequenz zeigen also auch in bezug auf 
ihre Temperaturabhängigkeit gänzhich verschiedenes Verhalten, 
nachdem uns ein solches schon bei ihrer Beeinflussung durch CO, 
begegnet ist. Trotz ihrem ähnlichen Verhalten in den M.S. 222- 
Versuchen, haben wir es beim ,,Ruherhythmus” der Brustflossen 
und beim Atemrhythmus doch mit zwei physiologisch sehr unter- 
schiedlichen Rhythmen zu tun. 


V. DAS RELATIVE WACHSTUM DER BRUSTFLOSSEN 
DER BACHFORELLE 


Die Entwicklung der Brustflossen der Forellen- (und anderer 
Teleostier-) embryonen eilt derjenigen der Bauchflossen zeitlich 
weit voraus. Der Unterschied ist sehr auffallend: Während die 
Brustflosse schon am 5 mm langen Embryo gut messbar 1st 
(0,12 mm), wird es die Bauchflosse erst bei 10 mm Kôrperlänge 
(0,08 mm), wenn die Brustflosse schon 0,8 mm misst; und, wenn 
beim Schlüpfen der Forelle die Brustflossen schon sehr gross sind 
und ununterbrochen rhythmisch schlagen, sind die Bauchflossen 
erst kleine unbewegliche Platten (Länge der ersten 1,4, der zweiten 
0,4 mm, bei ca. 14,5 mm Kôrperlänge, kurz vor dem Schlüpfen). 

Um diesen Tatbestand besser erfassen zu künnen, wurden 
verschiedene Längenmessungen an ca. 250 in 8% Formol fixierten 
>achforellen vorgenommen, die sich über 29 Stadien von 5,5 mm 


BRUSTFLOSSEN JUNGER BACHFORELLEN 455 


bis 25 mm Kôrperlänge (oder vom 17. Embryonaltag (— 130 Ter.) 
bis zum 41. Tag (— 320 Ter.) nach dem Schlüpfen) verteilen. Jedes 
Stadium umfasst meist 8—12 Tiere, von denen jJeweils der Mittel- 
wert genommen wurde. Über 25 mm konnten noch 3 bis zu 5 cm 
lange (— bis zu etwa 4 Monate alte) Tiere ausgemessen werden. 


Gemessen wurde die Kôrperlänge als Vergleichsbasis, einige ihrer 
Teilabschnitte, die Länge je einer Brust- und einer Bauchflosse, schliess- 
lich zum Vergleich die senkrechte Hôhe der Rückenflosse und der 
Abstand Augenhinterrand—Operkelhinterrand als Mass für das Operkel- 
wachstum. Die Kürperlänge (Schnauzenspitze bis Mitte des Schwanzflos- 
senhinterrandes, der zuerst stark konvex ist und allmählich konkav wird) 
und ihre Teilstrecken wurden unter Wasser mit Hilfe von untergelegtem 
Millimeterpapier gemessen. Dieses war in kleine Stückchen geschnitten 
und mit Kanadabalsam zwischen zwei Deckgläschen geklebt oder durch 
kurzes Eintauchen in verflüssigtes Paraffin mit einem dünnen Überzug 
davon versehen. Die erste Art wurde verwendet, wenn das gemessene 
Tier gerade ausgestreckt war und zum Ausmessen nur hingelegt werden 
konnte, die zweite hingegen, wenn dieses mehr oder weniger stark 
verkrümmt war, was z.B. bei im Ei fixierten Embrvonen früher Stadien 
immer der Fall war. Um die Krümmung zu beheben, wurde das Tier in 
diesem Falle *zum Messen mit einer feinen Insektennadel auf einer 
Wachsunterlage fixiert, zusammen mit dem dazwischen gelegten Milli- 
meterpapier. Zur Beobachtung wurde ein Binokular mit 10-facher 
Vergrüsserung benutzt. Die Längen der Einzelorgane wurden (auch 
unter Wasser) mit einem Okularmikrometer in einem Binokular mit 
25-facher Vergrüsserung gemessen. 

Am eindeutigsten abgegrenzt sind die beiden Masse für Operkel und 
Rückenflosse (diese wurde trotz der schrägen Stellung der Flossenstrahlen 
und der dadurch bedingten schrägen Wachstumsrichtung senkrecht zur 
Rückenlinie gemessen, da damit ein eindeutigeres Resultat erhalten 
wurde). Die Länge der Brustflosse wurde immer in Richtung ihrer Basis 
(also mehr oder weniger senkrecht zum Insertionsgebiet, was selbst keinen 
emdeutigen Anhaltspunkt ergibt) genommen, von der Stelle an, wo sich 
die Flosse vom Rumpf loslôüst, bis zum äussersten Punkt des distalen 
Randes oder, wenn dieser nicht in der Messachse lag, bis zur senkrechten 
langente daran. Auch die Bauchflosse wurde in Richtung ihrer Längs- 
achse (parallel zu ihren Seitenrändern) gemessen. 

Die im Folgenden verwendeten Wachstumsbegriffe wurden einer 
Arbeit von TeissiEr (1937) entnommen. 

Mit Hilfe der Zahlenwerte aus den Messungen wurde das relative. 
Wachstum der betreffenden Organe in bezug auf die Kürperlänge unter- 
sucht. Dazu wurde die gebräuchliche Formel für das relative Wachstum 
y = b.x%* angewendet, und zwar in ihrer logarithmischen Schreibweise, 
die sich am besten zur Darstellung eignet: 


log y — log b + &«.log x 
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(y — Länge des Organs, x:— Kôrperlänge, . b = eine+ Konstantel 
x — Wachstumskonstante, die die Art des relativen Wachstums angibt, 
Alle in diesem Kapitel angegebenen Werte von à« wurden nach Formeln 
der Korrelationsrechnung von GALTON (aus KosrTiTzin, 1937, p. 26—28) 


Log y |y 'n mm 
1,0 +/0 


OS 
O 
o 
- 0,5 
-/,0 
68.5 | il 
| L'APhlase l'UT2. Phase 
/0 JS "020 30 #4O Lin mm 
ETES 2 
/,0 DES: Log L 
ABUS) 


Logarithmische Darstellung des relativen Längenwachstums (in bezug auf 
die Kürperlänge L,) der Brustflosse (Br) und der Bauchflosse (B), dazu zum 
Vergleich des Operkels (AO — Strecke Augenhinterrand—Operkelhinter- 
rand) und der Rückenflosse (R == ihre senkrechte Hühe). (Die Kurven 
({ausser R) wurden berechnet und danach konstruiert.) 

ei b, Beginn der Brustflossenbewegungen beim Herausnehmen des Embryos 
aus dem Ei und bei b, im Ei. S — Schlüpfmoment, Ü — Übergangsphase. | 
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berechnet). Bei dieser Darstellung treten einige auffallende Besonder- 
heiten klar hervor (s. Abb. 5). 


Betrachten wir zunächst die Brustflossen allein, so sehen wir 
vier gut unterscheidbare Wachstumsetappen. Die erste ist durch 
relativ starkes positiv allometrisches Wachstum ausgezeichnet 
(œ — 2,8). Ihr Ende fällt ungefähr mit dem Zeitpunkt zusammen, 
wo im Ei einzelne oder rhythmische, spontane Bewegungen der 
Brustflossen beginnen. Länge beim ersten kritischen Wachstums- 
punkt 1 mm (Kôrperlänge knapp 11 mm). 

Die zweite Wachstumsetappe ist isometrisch (x — 1,0). In hr 
wird die bisher symmetrische Flosse leicht asymmetrisch, indem 
die freie Flossenfläche kaudalwärts zu einer mehr elliptischen Form 
ausgezogen wird. In der Darstellung kommt dies nicht zum Aus- 
druck, da nur die Dimension in Richtung der Basis berücksichtigt 
wurde, nicht aber auch die Formveränderung. Diese ganze isome- 
trische Phase fällt in die 1. Phase der Brustflossenbewegungen 
{inkl. Eiperiode) und hôrt kurz vor deren Ende auf (Differenz der 
Kürperlänge ca. 1 mm). Zur Zeit des kritischen Wachstumspunktes 
(Länge der Flosse 1,9 mm, Kürperlänge 20 mm) erreichen die ersten 
Flossenstrahlenanlagen, die bei 147 mm langen Tieren zum ersten 
Mal in der Umgebung der Basalplatte deutlich sichthbar werden, 
kranialwärts den distalen Rand der Brustflosse (kaudalwärts erst 
später). É 

Jetzt beginnt wieder eine stark positiv allometrische Wachs- 
tumsetappe (x — 3,4, also grüsser als in der 1. Etappe). Über- 
raschenderweise fällt diese dritte Wachstumsetappe mit der von 
mir unterschiedenen Übergangsphase der Brustflossenbewegungen 
annähernd zusammen. Bei ca. 26 mm langen Tieren (Flossen- 
länge 4,5 mm) scheint sie 1hr Ende zu nehmen. Nun ist die Bach- 
forelle zum richtigen Jungfisch geworden; das Wachstum der 
Brustflossen scheint ziemlich isometrisch geworden zu sein, so weit 
dies aus den drei Einzelmessungen zu schliessen ist (x — ca. 1). 
Eine vorübergehende, geringe negative Allometrie ist zwar nicht 
ganz ausgeschlossen, wie besonders die Darstellung der Abbildung 7 
(p. 474) zeigt. 

_ Die kritschen Punkte des relativen Brustflossenwachstums 
(Eckpunkte der logarithmischen Kurve) fallen offenbar immer in 
die Nähe von physiologischen Wendepunkten in der Entwicklung 
der Brustflossenbewegungen, was kaum einfach ein Zufall sein kann. 
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Die Eigenart des Brustflossenwachstums wird noch deutlicher, 
wenn wir es mit dem Wachstum der Bauchflosse vergleichen. Dabeï 
fallen vor allem zwei wichtige Unterschiede auf: 


1. Das Wachstum der Bauchflosse beginnt viel später. Erst beï 
knapp 10 mm langen Embryonen wird sie einigermassen 
messbar: 0,08 mm; diese Grüssenordnung dürfte die Brust- 
flossenlänge bei ca. 4,5 mm langen Embryonen haben 
(Extrapolation !). 

2. Bei der Bauchflosse kommen vor dem endgültigen Zustand 
keine isometrischen Wachstumsetappen vor, in physiolo- 
gischer Hinsicht aber auch keine Phase ständig rhythmischer 
Bewegung. 


Die Bauchflosse wächst anfangs sehr schnell, schneller als je die 
Brustflosse (x — 4,7). Dieses rasche Anfangswachstum dauert bis 
kurz vor dem Ausschlüpfen der Bachforellen aus dem Ei und 
nimmt dann um weniges ab (x — 3,0). Etwas später als die Brust:- 
flosse, erst bei ca. 31 mm langen Tieren (Länge der Flosse 4,1 mm), 
erreicht sie die wohl endgültige, isometrische Wachstumsetappe 
(x — ca. 1). Daraus resultiert, dass die Bauchflosse den Vorsprung, 
den die Brustflosse durch ihren frühen Entwicklungsbeginn hatte, 
während deren eingeschalteten isometrischen Phase annähernd 
aufholt. 

Zum allgemeineren Vergleich soll noch kurz das relative Wachs- 
tum hauptsächlich zweier anderer Organe betrachtet werden: 
Operkel und Rückenflosse. Als Mass für den Operkel wurde, wie 
erwähnt, die Strecke Augenhinterrand—Operkelhinterrand genom- 
men. Abgesehen von einem sehr frühen Zeitintervall konstanter (?) 
Länge, wächst diese Strecke mit unveränderter Wachstums- 
konstante schwach positiv allometrisch (4 — 1,6) im Intervall von 
etwas über 7 mm bis rund 34 mm Kôrperlänge, von 0,45 auf 
4,5 mm zunehmend. Nachher wächst sie auch isometrisch. 

Die Rückenflosse beginnt sich bei ca. 8 mm langen Embryonen 
vom hier etwa 0,25 breiten protozerken Flossensaum abzuheben, 
so dass von da an ihr relatives Wachstum verfolgt werden kann. 
Ihre senkrechte Hühe nimmt anfänglich schwach positiv allo- 
metrisch zu (x schätzungsweise — 1,7), um nach einer Wachstums- 
diskontinuität bei ca. 0,65 mm Hühe (Kürperlänge um 15 mm herum) 
ungefähr das gleiche Wachstum wie die Bauchflosse anzunehmen 
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TABELLE 6. 


Die Mittelwerte der gemessenen Längen in mm bei der Bachjorelle. 


2 2 Augen- Senkrechte 
Kôürper et He hinterrand—| Hôhe der 
UE Brustflosse | Bauchflosse Rss d nn 
2% 0,14 — 0,44 — 
6,2 0,20 — 0,44 — 
7,0 0,32 — 0,44 — 
: 7,4 0,40 — 0,44 —- 
8,1 0,52 — 0,52 0,24 
8,2 0,52 — 0,52 0,26 
45 0,72 — 0,64 0,30 
Il 5 0,72 — 0,64 0,3 
9,7 0,76 0,08 0,64 0,36 
é : 


(x schätzungsweise — 3), wobei sie sich auch der Länge der letzteren 
angleicht (sie ist nur unbedeutend grüsser). Fast gleichzeitig mit 
der Bauchflosse beginnt auch sie isometrisch zu wachsen. 
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Weniger eimdeutig war das Schwanzflossenwachstum zu bestim- 
men, da hier Ja noch der ganze Prozess der Umgestaltung der 
äussersten Spitze der Wirbelsäule hinzukommt, und daher eine 
für alle Stadien eimndeutige Strecke schwer zu finden ist. Deshalb 
soll es auch nicht berücksichtigt werden. Auch die Teilstrecken der 
Kôrperlänge wie Schnauzenspitze—Brustflossenansatz, Schnauzen- 
spitze—Bauchflossenansatz,  Schnauzenspitze--Rückenflossenan- 
fang, die fast durchwegs isometrisch zunehmen, gaben keine weite- 
ren Aufschlüsse. 

Aus allem geht das eine hervor, dass es unter den gemessenen 
Organen ausser der Brustflosse kein einziges gibt, das in einem 
relativ sehr raschen Wachstum eine isometrische Etappe einschaltet. 
Durch welche Faktoren der neue Wachstumsschub bei den Brust- 
flossen bedingt ist, ist schwer zu sagen. Ein Faktor, oder besser: 
eine Voraussetzung dafür scheint u.a. die Blutversorgung der 
Flosse zu sein. Nach GRopbziNSKkt1 (1931) ist z. B. bei 17 mm langen 
Forellen erst ein spärliches Gefässnetz in der Umgebung des Basal- 
gefässes am Rande der primären, basalen Skelettplatte entwickelt. 
Bei 20 mm langen Tieren, bei denen die Brustflossen wieder schneller 
zu wachsen beginnen, ist dieses Netz über eine grüssere Fläche auf 
der Flosse verteilt. Aber auch spezielle Wachstumsverhältnisse 
bestimmter Gewebe môügen sich auswirken; so wäre es z.B. denkbar, 
dass die Flossenstrahlenanlagen, die gerade etwa am Ende des 
isometrischen Wachstums den äusseren Flossenrand in seiner 
vorderen Partie erreichen, von da an einen bestimmenden Einfluss 
auf das Wachstum der Brustflosse ausüben künnten. Das sind aber 
alles nur Mutmassungen, die vorläufig nicht zu beweisen sind und 
zudem vor allem nicht erklären kônnten, weshalb diese verschie- 
denen Wachstumsetappen der Brustflosse zeitlich ungefähr mit 
den verschiedenen Entwicklungsphasen ihrer Bewegungen zusam- 
menfallen. Denn dieser letzte Tatbestand ist wohl einer der interes- 
santesten Punkte an der Entwicklung der Brustflosse der Forelle, 
der dadurch noch besonders betont wird, dass, nach dem Aus- 
schlüpfen der Tiere aus dem Ei, auch in Bezug auf Dotterresorption 
und den damit verbundenen ernährungsphysiologischen Zustand 
der jungen Bachforellen verschiedene Perioden unterschieden 
werden künnen, die zeitlich mit den obigen Phasen mehr oder 
weniger übereinstimmen (1. Bis ca. 22 mm Kôrperlänge Dotter- 
sackperiode ohne Hunger; 2. Von da an Dottersackperiode mit 
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relativem Hunger, bis zur vülligen Dotteresorption, die bei unge- 
fütterter Brut bei 23 mm langen Tieren zu Ende ist (nach KRoN- 
FELD und ScHEMINSKY, 1926), bei unseren Forellen, die wohl 
gerimge Môüglichkeiten hatten zu fressen, erst bei rund 25 mm 
Kürperlänge; 3. Bei ungefütterter Brut schliesst hier die absolute 
Hungerperiode an). 


VI. VERGLEICHENDE BEOBACHTUNGEN 
AN ANDEREN ARTEN 


Um die 1. Phase in den Brustflossenbewegungen der Bachforelle 
als biologisches Phänomen in der Teleostierontogenese besser 
beurteilen zu künnen, wurden noch einige andere Arten auf diese 
Erscheinung hin untersucht. Da nur eine Übersicht beabsichtigt 
war, sind die Daten z. T. sehr fragmentarisch; einzig für den Hecht 
sind sie etwas ausführlicher. 

Ebenso fragmentarisch sind die Angaben über das Brustflossen- 
wachstum, die an ein paar der untersuchten Arten gewonnen wur- 
den, um einen Anhaltspunkt für den biologischen Vergleich zu 
haben. 

+ Î. ANDERE SALMONIDEN. 


Salmo-Arten. — Auch bei anderen Arten von Salmo 
verhalten sich, abgesehen von mehr oder weniger unwesentlichen 
Einzelheiten, die Brustflossenbewegungen prinzipiell gleich. So 
lassen sich bei den drei untersuchten Arten (s. unten) auch die 
drei bei der Bachforelle beschriebenen Phasen in ihrer Entwicklung 
mehr oder weniger deutlich unterscheiden. Verschieden sind vor 
allem die Frequenzwerte des Rhythmus, die aber in keinem sicht- 
baren Verhältnis zur Kôrpergrüsse stehen. Ihre Grüssenordnung 
in der 1. Phase (bei 15°) beträgt 


bei der Regenbogenforelle {Salmo irideus) 250 min‘! (sie scheint 
auch während der Übergangsphase ungefähr gleich zu 
bleiben), 

beim Lachs {Salmo salar) 230 min! (unsicher ist, ob die Fre- 
quenz im Laufe der 1. Phase und der Übergangsphase leicht 
abnimmt), 
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beim Seesaibling (Salmo salvelinus) 310 min'! (leichte Abnahme 
auf 270 min! gegen Ende der 1. Phase). 


Die Brustflossenbewegungen der 1. Phase künnen bei diesen 
Arten gelegentlich sehr kurz gehemmt werden (bei der Regen- 
bogenforelle ,spontan”, beim Lachs durch Lagereflexe, beim 
Seesabling nach Herumschwimmen). 


Asche (Thymallus thymallus). — Auch bei dieser Salmo- 
niden-Art entwickeln sich die Brustflossen früh im Ei: 7 
Tage nach Befruchtung (bei rund 10°, ca. 70 Ter.) sind ihre 
Anlagen schon sehr deutlich sichthbar. 5 Tage später (etwa 125 Ter.) 
treten 1hre ersten Bewegungen im E1 auf: kleine Serien von 1—6 
rhythmischen Bewegungen, die immer zusammen mit den häufigen 
Krümmungsbewegungen der Embryonen einsetzen, welche sich 
vom 9. Entwicklungstag an in Abständen von 2—3, seltener mehr, 
Sekunden folgen. Die Frequenz dieses ständig unterbrochenen 
Brustflossenrhythmus ist schwer zu bestimmen, sie liegt in der 
Grüssenordnung von 250-300 min’! bei 15°. 2 Tage nach Beginn 
der Brustflossenbewegungen (Alter: 14 Tage oder ca. 150 Ter. 
sind ihre Unterbrüche unbedeutend geworden oder sogar ver- 
schwunden, so dass nun meist oder ständig ein ziemlich regel- 
mässiger Rhythmus von der angegebenen Frequenzgrüssenordnung 
vorhanden ist. Dieser rührt die ganze Eiflüssigkeit zwischen Embryo 
und Eihülle um, während dies vorher durch die häufigen und starken 
Rumpfbewegungen des Embryos geschah, die jetzt aber seltener 
und schwach geworden sind. Der freie Raum zwischen Keim und 
Eihülle ist relativ viel grôsser als bei der Forelle. 

15—16 Tage (160—170 Ter.) alt schlüpfen die durchschnittlich 
101% mm langen Âschen aus den Eiern. Mit wenigen Ausnahmen 
zeigen sie einen ununterbrochenen Brustflossenrhythmus. Dadurch 
wird ein relativ starker Wasserstrom erzeugt, der von den Brust- 
flossen schräg nach hinten zieht, den Dottersack auf seinem oberen, 
hinteren Teil nur schwach bestreichend. Von vorne kommt er vor 
allem von der Kiemenregion her. Hier ist lange die 4. Kieme und 
zuerst teilweise auch die 3. vom Operkel nicht bedeckt. Anfänglich 
sind die Atembewegungen nur schwach und unwirksam, so dass 
die hintersten Kiemen in der ersten Zeit wohl hauptsächlich durch 
den Wasserstrom der Brustflossenbewegungen mehr oder weniger 
ventiliert werden. 
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Die geschlüpften Tiere liegen in 1hren ersten Lebenstagen 
ausserhalb des Eies grüsstenteils ruhig auf der Seite und schwim- 
men nur hie und da dem Boden entlang; aber schon nach etwa 
> Tagen (bei 11°, 50—60 Tgr.) schwimmen sie immer häufiger und 
lebhafter herum und in Ruhe beginnen sie Schräg- und Normallage 
emzunehmen. Der Brustflossenrhythmus geht beim ruhigen Tier 
ununterbrochen mit grosser Amplitude weiter. Beim Schwinimen 
scheinen die Brustflossen- und Schwimm- (— Rumpf-) bewegungen 
sekoppelt zu sein. Die Frequenz ist dabei von der gleichen Grüssen- 
ordnung wie beim ruhigen Tier: in den ersten 4—6 Tagen ca. 310, 
dann ca. 270 min! bei 15°. Der Dottersack ist nach rund 10 Tagen 
resorbiert. Die Brustflossen bleiben aber dennoch in ihrer seitlichen 
Lage, auch in ihren Bewegungen tritt noch keine Anderung ein. 
An 6 Tieren, die ich weitere 10 Tage beobachten konnte, blieb 
dieser Zustand unverändert erhalten. Wann und wie der Adult- 
zustand erreicht wird, ist mir noch unbekannt. 

Über das relative Wachstum der Brustflos- 
sen kann nur Weniges gesagt werden, da es nur môüglich war, 
liere von wenigen Altersstufen (vom 11. Embryonaltag (5 Tage 
vor dem Schlüpfen) bis zum 13. Tag nach dem Schlüpfen) zu 
ixieren und auszumessen. Im Gegensatz zur Bachforelle wächst 
bei der Âsche die Brustflosse vom Beginn ihrer Bewegungen an 
schwach positiv allometrisch: & — 1,6 (s. a. Abb. 7). Sie zeigt 
gegenüber der Bauchflosse einen sehr grossen Entwicklungsvor- 
sprung (diese tritt erst bei ca. 17 mm langen Tieren als messbares 
Gebilde (rund 0,1 mm) auf). 

Ballen, Felchen (Coregonus Suidteri ?) (Fario, 1890). 
— Bei dieser Felchenart treten auch schon im Ei rhythmische 
Brustflossenbewegungen auf. Nach dem Schlüpfen schwimmen die 
liere fast ununterbrochen herum. Während des Schwimmens 
scheinen die Brustflossen dauernd im gleichen Rhythmus wie die 
Rumpfhbewegungen mitzuschwingen (Grüssenordnung der Frequenz 
bei 15° 350—400 min'!). Bei seltener Ruhe eines Tieres geht der 
Brustflossenrhythmus teilweise weiter. 


2. HEcxT (Esox lucius). 


Die Brustflossenbewegungen. — Die Hecht- 
-mbryonen schlüpfen auf einem frühen Entwicklungsstadium aus 
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dem E1, 11—12 Tage nach Befruchtung (bei rund 11°, — ca. 120= 
130 Tgr., nach ScaiNpLer (1935): 120—155 Ter.) Mund- und 
Kiemenüfinung sich noch nicht durchgebrochen, die Brustflossen sind 
erst als kleine unbewegliche Paletten von 0,3 mm Länge, auf dem 
Dottersackunmittelbarneben dem Rumpfstehend, sichtbar. Die Kôür- 
perlänge beträgt ca. 81%, mm. Das allgemeine Verhalten der Hechte 
nach dem Schlüpfen wurde von ScHINDLER (1935) beschrieben: 

.Ganz im Gegensatz zu den Barschlarven machen die Larven 
des Hechtes... nach dem Schlüpfen eine Zeit der Ruhe durch. Die 
jungen Hechte... hängen sich mit Hilfe von Haftpapillen an Gegen- 
ständen, vor allem Wasserpflanzen an. In diesem Zustand verbrin- 
gen sie die ersten 8 bis 12 Lebenstage (Wassertemperatur 10-12° C.), 
nur von Zeit zu Zeit lüst sich einer oder der andere los und schwimmt 
ein kurzes Stück, hängt sich Jedoch bald an einer anderen Stelle 
wieder an. Selten liegt em Fischchen längere Zeit auf dem Boden” 
(p. 145/146). 

.Eigentümlich für die Hechtlarven in den ersten Tagen nach 
dem Schlüpfen ist auch die diffuse Verteilung der Blutkôrperchen 
über den Dottersack; er besitzt nämlich noch keine festen Blut- 
bahnen, wie dies dei den Larven der anderen mitteleuropäischen 
Süsswasserfische der Fall ist, vielmehr verteilen sich die Blut- 
kôürperchen, die aus der Vena subintestinalis auf den Dottersack 
gelangen, regellos über den grüssten Tiel der Dottersackoberfläche, 
wo sie frei zwischen Dottermasse und Epithel zum Herzen befürdert 
werden..." (ebenda, p. 148). 

Nach wenigen Tagen brechen Mund- und Kiemenôffnung durch, 
und es bilden sich eigene Blutbahnen auf dem Dottersack aus. Dann 
beginnen, 5—5 Tage nach dem Schlüpfen (bei 10-127) die zuerst 
noch etwas unregelmässigen und schwachen Atembewegungen. 
Meist um den gleichen Zeitpunkt setzen auch die ersten Brust- 
flossenbewegungen ein. Sie bestehen in sehr schnellen Vibrationen 
von einer schätzungsweisen Frequenzgrüssenordnung von 700— 
800 min! (— ca. 12-13 sec!) bei 15° (durch Extrapolation (!) aus 
einigen Frequenzmessungen bei Temperaturen unter 6°: z. B. bei 
5° ca. 400 min’). Die Brustflossen sind auf diesem Stadium 0,7 mm 
lang und sind infolge leichten Abnehmens des Dottersackes ganz 
an die Kürperseiten gerückt. Die Kôrperlänge misst etwa 101% mm. 
Bei einer Serie schlüpften die Tiere mit schon tätigem Atem- und 
Brustflossenrhythmus. 
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Diese Brustflossenbewegungen Zzeigen von ihrem Beginn an 
mmer wieder kürzere oder längere Unterbrüche. Während den 
}—3 ersten Tagen 1hrer Tätigkeit kann man unter bestimmten 
3edingungen (s. unten) eine auffallende Beziehung zu den Atem- 
ewegungen beobachten, die sich in folgenden beiden Phänomenen 
eigen kann (in Bezug auf die Atembewegungen beziehe ich mich 
auf die Operkelbewegungen, da nur mit diesen zusammen die 
3rustflossenvibrationen deutlich beobachtet werden künnen): 
. Die Tätigkeit und die Unterbrüche der Brustflossenbewegungen 
lauern genaue Vielfache der Dauer einer Atembewegung, wobei 
ler Rhythmus immer während des Hebens der Kiemendeckel 
unsetzt und während des Senkens abklingt; 2. Während der 
3rustflossentätigkeit selbst treten im Rhythmus der Atem- 
ewegungen Schwankungen der Amplitude auf. Diese nimmt 
wuch wieder während des Hebens der Kiemendeckel z. T. bis auf 
las Doppelte zu, um während der relativ lang andauernden Inspi- 
‘ationsstellung der Operkel wieder auf den ursprünglichen Wert 
ju sinken. Ob sich die Frequenz dabei auch ändert, ist nicht zu 
rkennen. Einschränkend muss aber gesagt werden, dass ich dieses 
etzte Phänomen bei einer Temperatur von 18—20° beobachtete. 
Bei tieferen Temperaturen ist es nicht mehr zu sehen. 

Hier se1 noch eine Einzelbeobachtung angeführt, die auch auf 
ne gewisse physiologische Beziehung zwischen Atem- und Brust- 
lossenrhythmus hinzuweisen scheint. Sie wurde an 5 jungen 
Hechten gemacht, die 6 Tage alt waren und bei denen die beiden 
oben genannten Phänomene gerade nicht mehr auftraten. Es wurde 
die Atemfrequenz während der Tätigkeit und während des Still- 
standes der Brustflossen ausgezählt, die jeweils während der Zeit- 
dauer von etwa 30—80 Atembewegungen vibrierten und im Durch- 
schnitt rund halb so lang stillstanden. Die Temperatur betrug 
17,3—18°, die Tiere hingen an der leicht schrägen Wandung des 
Beobachtungsgefässes (Geleeglas). Die erhaltenen Zahlenpaare 
sümmen alle darin überein, dass die Atemfrequenz bei Tätigkeit der 
Brustflossen mehr oder weniger deutlich hôher war als bei deren 
Süllstand, wie die folgenden Zahlen von Tabelle 7 zeigen: 


466 K. SPRENGER 


TABELLE 7. 


Atemfrequenz 
Tier Temperatur | Brustflossen Brustflossen Differenz 
ruhig tätig 

1 Ar 85 min’! 116 min! 31 min‘! 
92 116 24 
2 178 145 128 15 
114 120 6 
3 1733 114 122 8 
4 17,9% 115 116 1 
112 122 9 
116 125 9 
111 129 18 
5 1 122 134 8 
à 128 134 à 
121 128 # 


Die Frequenzen änderten sich dabei nicht sprungartig, sondern 
nahmen jeweils gegen Ende der betreffenden Periode zu oder ab. 

Der Verdacht wird nahegelegt, dass die beschriebenen Beziehun- 
gen zwischen Atem- und Brustflossenrhythmus auf zentralnervosem 
Wege zustande kommen. Im zweiten Falle ist es vielleicht sogar 
müglich, dass eine direkte Beeinflussung vom Atemzentrum aus 
vorliegt. In dieser Richtung weisen auch einzelne Beobachtungen 
an wenigen 3—4 Tage alten Hechten, bei denen in ausgekochtem 
Wasser oder bei geringem CO,-Zusatz die Unterbrüche des Brust- 
flossenrhythmus an Länge und Häufigkeit abnahmen oder fast 
sanz verschwanden. 

Wenn die Tiere gelegentlich schwimmen, sind ihre Brustflossen 
tätig. Die Frequenz scheint von der gleichen Grüssenordnung wie 
die der Rumpfbewegungen zu sein, so weit dies bei ihrem hohen 
Wert, der nicht sichtbar verschieden von dem des .Ruherhythmus" 
ist, beurteilt werden kann. 

Der durch die Brustflossenbewegungen beim ruhigen, mittels 
seiner Kopfkiebdrüsen meist hängenden Tier erzeugte Wasserstrom 
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verläuft auch wieder von der Kiemenregion her kurz den Rumpf- 
seiten entlang und hauptsächlich über die Oberseite des unter 
seimer Hülle mit Blutgefässen überzogenen Dottersackes. 

Um den 9.—12. Tag (bei 10—12°), ca. 2—4 Tage nach Aufhüren 
der äusserlich sichtbaren, oben beschriebenen Beziehungen zum 
Atemrhythmus beginnen die Klebdrüsen am Kopf zu degenerieren 
und der junge Hecht hält sich von da an frei schwebend im Wasser, 
meist durch schnell und verschieden intensiv vibrierende Brust- 
flossen- und Rumpfbewegungen (rhythmisches Schwingen eines 
mehr oder weniger grossen Teiles des Hinterendes, das sich bis zu 
emem kaum sichthbaren Vibrieren der hintersten Schwanzspitze 
reduzieren kann). Die Frequenzen der beiden Rhythmen scheinen 
übereimzustimmen, wenigstens in der Grüssenordnung, und ihre 
Amplhituden ändern sich meist gleichsinnig miteinander. Es besteht 
also eine gewisse Kopplung zwischen beiden Bewegungen. Wenn 
in ganz ruhigem Wasser das Tier sich im Gleichgewicht befindet, 
stehen die beiden Rhythmen häufig still. Aber schon in leicht 
bewegtem Wasser sind sie fast ununterbrochen in Tätigkeit, 
ähnhich wie beim adulten Stichling. Der durch die Brustflossen 
erzeugte, z. T. immer noch kräftige Wasserstrom hat nun eine 
andere Richtung als früher beim ruhig hängenden Tier: er geht 
seithich von ihm weg in zur Medianebene senkrechter Richtung. 
Eine deutliche Beeinflussung der Brustflossenbewegungen durch 
Lagereflexe wurde nicht beobachtet. Trotzdem helfen sie wohl bei 
der Stabilisierung des jungen Hechtes mit, vielleicht sogar bei der 
Lokomotion (Antrieb). 

_ Der Dottersack ist beim Abschluss der Ruheperiode des Hechtes 
schon stark reduziert und verschwindet in den ersten Tagen der 
freien Lebensweise allmählich vollständig (2-21, Wochen nach 
Sehlüpfen). Trotz seines Verschwindens bleiben aber die Brust- 
lossen in ihrer seitlichen Lage am Rumpf. Selbst wenn die , Hecht- 
gestalt® bei etwa 3 cm Länge mehr oder weniger erreicht ist, sind 
die Brustflossen immer noch seitlich und nach aussen abstehend, 
ihre Flossenstrahlen sind erst angedeutet und ihr Bewegungsmodus 
ist unverändert. Ein adulter Hecht hat aber mehr ventralgelegene 
und vor allem nach unten gerichtete Brustflossen, die sehr viel 
‘angsamer schlagen. Es finden also später noch morphologische und 
Physiologische Veränderungen statt, die hier nicht mehr untersucht 
vurden (vergl. weiter unten das Wachstum). Nur so viel kann 
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gesagt werden, dass die Anderungen in den Brustflossenbewegungen 
ausser der Frequenzabnahme nicht mehr so tiefgreifend sein 
künnen, da sie vom Ende der Ruheperiode der Hechte an in den 
allgemeinen Bewegungsapparat eimgeschaltet sind, so dass sich jene 
Anderungen ganz in dessen Rahmen abspielen, was zu untersuchen 
nicht im Sinne der vorliegenden Arbeit lag. 


Das. relative Wachstum der Brustilosses 


An 63 Tieren, die sich auf 12 Stadien kurz vor dem Schlüpfen (51% mm) 
bis zu einem Alter von etwa 2 Monaten (28 mm) verteilen, wurden 
Längenmessungen der Brustflossen, der Bauchflossen und der Strecke 
Augenhinterrand—Operkelhinterrand zur Bestimmung ihres relativen 
Wachstums (in bezug auf die Kôrperlänge) vorgenommen. Den ersten 
7 Stadien liegen meist 8 Werte zugrunde, den letzten 5 nur je 4—1. Es 
war mir môglich, noch 5 adulte Hechte auszumessen, so dass der 
weitere Wachstumsverlauf wenigstens mehr oder weniger abgeschätzt 
werden konnte. 


Die Brustflossen werden messbar bei ca. 7 mm langen Embryo- 
nen: 0,1 mm. Ihr relatives Wachstum (s. Abb. 6) ist zuerst stark 
positiv allometrisch (x — ca. 3,3, ohne Berücksichtigung des ersten 
Wertes), um bei 12-13 mm langen Tieren isometrisch zu werden 
(x — ungefähr 1). Ein Vergleich mit den Adultwerten zeigt, dass 
das Verhältnis von Brustflossenlänge zu Kôürperlänge praktisch 
gleich bleibt (s. Tab. 8 und Abb. 7), was schliessen lässt, dass die 
Isometrie mehr oder weniger beibehalten wird. Darauf deutet auch 
ein Vergleich mit dem Operkelwachstum hin (s. weiter unten). 
Hervorgehoben sei noch, dass bei Beginn der Brustflossenbewegun- 
œen (Tiere ca. 101% mm lang) keine Ânderung im relativen Wachs- 
tu auftritt, und dass der Übergang zum isometrischen Wachstum 
zeitlich ungefähr mit dem Ende der Ruheperiode des Hechtes, im 
der er sich mit Hilfe der Klebdrüsen am Kopf an Gegenständen 
anhängt, zusammenfällt. 

Die Bauchflossen zeigen gegenüber den Brustflossen auch wieder 
eine grosse Verspätung des Wachstumsbeginns. Als einigermassen 
messbare Gebilde treten sie erst beim Abschluss der Ruheperiode 
auf. Nach einem kurzen extrem starken Wachstumssehuss (4 — 120) 


: ? À 3 
wächst die Bauchflosse relativ stark allometrisch (x = 2). 


Gegenüber der Brustflosse holt sie in dieser Etappe an Länge weit-| 
ochend auf. Bei 3 em langen Tieren ist dieses allometrische Wachs: | 
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tum offenbar noch nicht abgeschlossen, sondern ein Vergleich mit 
den Adultwerten zeigt, dass es noch eine Zeit lang andauern muss. 
Das Wachstum der Strecke Augenhinterrand—Operkelhinter- 
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ABB. 6. 


Logarithmische Darstellung des relativen Längenwachstum der Brust- 
flosse (Br) und der Bauchflosse (B) und zum Vergleich des Operkels 


(AO — Strecke Augenhinterrand—Operkelhinterrand) beim Hecht. 
(Kurven berechnet und danach konstruiert.) 
S — Schlüpfmoment, b — Beginn der Brustflossenbewegungen, E — Ende 


der Ruheperiode. 


rand, als Repräsentant für das Operkelwachstum, wird nach einer 
unsicheren negativ allometrischen Etappe bei den geschlüpften 
Tieren positiv allometrisch (x — ca. 3,2). Diese Etappe ist nur 


| 
| REV. Suisse DE Zoo1., T. 52, 1945. 32 


| 
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TABELLE 8. 


Die Werte oder Mittelwerte der gemessenen Längen in mm beim Hecht. 


Anzahl Tan lance . Augen- 
| gemesenen | Kürperlänge | der de. octo 
| Tiere Brustflosse Bauchflosse Hate 
6 DE É — 0,44 ? 
| 7 4,5 OMS — 0,48 ? 
| 8 8,2 0,30 — 0,59 
| 8 9,55 0,52 — 0,66 
8 103 0,68 — 0,94 
9 TT 0,88 'e 1,25 
8 121 1,04 0,06 1,40 
4 19 1,42 0,28 1,80 
2 16,0 1,46 0,32 2,00 
(l 17,2 1,68 0,40 2,00 
Î 20,0 2,08 0,68 2,36 
{ 28,1 2,56 1,68 3,40 
D 55cm 5,8 cm 5,0-cim 6,8 cm 


von kurzer Dauer und wird bei 11—12 mm langen Hechten durch 
das endgültige — aus dem Vergleich mit den Adulten zu schhiessen — 
isometrische Wachstum abgelôst. Da die isometrische Phase bei 
Operkel und Brustflosse um den gleichen Zeitpunkt beginnt, haben 
wir einen neuen Hinweis dafür, dass das Brustflossenwachstum 
wahrscheinlich isometrisch bleibt. 


3. BArsCH {Perca fluviatulrs ). 


Bei den Barschembryonen werden die Anlagen der Brustflossen 
am 8. Tag ihrer Entwicklung (bei 11°, ca. 80 Ter.) deutlich sichtbar. 
Die ersten Brustflossenbewegungen treten bei 13 Tage (140 Tgr.) 
alten Embryonen im Ei auf. Am ersten Tag sind es erst langsame 
Einzelbewegungen (einseitig oder beidseitig synergistisch oder 
nacheinander), die während oder am Ende ungefähr jeder 2. bis 4 
der häufigen Krümmungsbewegungen des Embryos ablaufen (von 
diesen folgen etwa 10 in 44—2 Minuten bei 15°). Am folgenden Tag 
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setzt bei jeder Rumpfbewegung eine kurze Serie von 1—5 rhyth- 
mischen Brustflossenbewegungen ein. SCHINDLER (1935), der diesen 
Vorgang filmte, beschreibt 1hn wie folgt: Das Tierchen schlägt 
einige Male mit dem Schwanz gegen den Kürper und wieder zurück 
gegen die Eihülle, wobei zunächst der Kürper seine Lage nur wenig 
verändert. Dann wird der ganze Kürper in der Richtung des Kopies 
um ein kleines Stück im Ei herumgeschoben und sobald der Kürper 
wieder in Ruhe gekommen ist, folgen lebhaîfte fächelnde Bewegun- 
gen mit den Brustflossen“ (p. 143). Diese Bewegungsserien der 
Brustflossen dauern allmählich länger und werden unabhängig von 
den Kürperbewegungen, so dass der Brustflossenrhythmus 4 Tage 
nach seinem Beginn, d.h. 1—2 Tage vor dem Schlüpfen der 
Embryonen, nur noch selten unterbrochen wird. Die Grüssen- 
ordnung seiner Frequenz ist 350 (—- 400) min’! bei 15°. Die Rumpf- 
bewegungen sind nun seltener geworden. In den letzten Tagen vor 
dem Schlüpfen treten auch schon langsame rhythmische Atem- 
bewegungen auf. 

Achtzehn Tage nach Befruchtung schlüpfte die Hauptmasse 
der Barsche (190—200 Ter.; nach SciNDLER (1935): 160—190 
(140—205) Ter.). Die kleinen frisch geschlüpften Barsche beginnen 
sofort lebhaft herumzuschwimmen. Sie bleiben also, zum Unter- 
schied zu den meisten andern eimheimischen Fischlarven, gleich 
nach dem Schlüpfer in ununterbrochener Bewegung.” (SCHINDLER, 
1935, p. 144.) Auch nach Resorption des Dottersackes werden sie 
von diesem Autor als nicht schnelle, aber ausdauernde Schwimmer 
\bezeichnet. 

Die Brustflossen sind, solange das Tier schwimmt, immer in 
Bewegung, anscheinend mit den Rumpfhbewegungen gekoppelt, 
und wenn es einmal am Boden zur Ruhe kommt, ist ihr Rhythmus 
nur selten unterbrochen. Auch wenn der Dottersack resorbiert ist 
(ca. 6 Tage nach Schlüpfen), bleiben die Brustflossen in ihrer seit- 
lichen Lage am Kôrper. 
|. Nach diesem Zeitpunkt waren mir nur noch wenige Beobachtun- 
gen môüglich, da mir die Weiterzucht der jungen Barsche nicht 
gelang. Doch ist die eine Feststellung sehr wichtig, dass ein einzelnes 
Exemplar, das ich bis zu einem Monat beobachten konnte, während 
‘lieser Zeit keine Anderungen in seinem Verhalten und seinen 
Brustflossenbewegungen zeigte. 

Bumlrclativen Wachstum der Brustflossen 
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der Barsche: An 139 Tieren, die sich auf 11 Stadien vom 8. Embryo- 
naltag (11—12 Tage vor Schlüpfen) bis zu etwa 12 Tagen nach dem 
Schlüpfen verteilen, wurden dieselben Längenmessungen wie bei 
den anderen Arten gemacht. 

Bei 7 Tage alten Embryonen wird die Anlage der Brustflosse 
deutlich sichthar, wird aber erst am folgenden Tag einigermassen 
messbar. Sie wächst nun sehr stark positiv allometrisch (4 — ca. 8), 
um bei Beginn ihrer Bewegungen in eine schwach positiv allo: 
metrische Wachstumsetappe (mit & — 1,6) überzugehen. Die 
geschlüpften Tiere nehmen an Länge nur äusserst langsam zu, 
auch die Brustflossen scheinen kaum mehr zu wachsen. Der weitere 
Wachstumsverlauf konnte nicht mehr verfolet werden. 

Die Bauchflossen beginnen 1hr Wachstum wieder erst sehr viel 
später als die Brustflossen: bei den 12 Tage alten Tieren waren sie 
noch nicht vorhanden. Das Operkelwachstum in der untersuchten 
Zeitperiode ist konstant positiv allometrisch mit einer Wachs: 


5) 


tumskonstanten von «x — ca. 3. 


4. BARBE (Barbus fluviatilis). 


Die Barben schlüpfen, ca. 9 mm lang, 12—13 Tage nach 
Befruchtung (bei 11—-12°) auf einem sehr unentwickelten Stadium 
aus: Mund- und Kiemenôffnung fehlen noch, die Brustflossen sind 
erst als kleine Falten angelegt (0,1—0,15 mm). Die Tiere liegen 
meist ruhig auf der Seite und schwimmen nur von Zeit zu Zeit 
davon. Die ersten Atembewegungen beginnen am 11. Tag (ber 
12—14°, Länge ca. 11 mm), während ich die ersten Bewegungen 
der Brustflossen, die unterdessen auf 0,8—1,0 mm herangewach- 
sen sind, erst 2 Tage später beobachten konnte. Diese treten nicht 
als ,Ruherhythmus“ auf, sondern nur unmittelbar vor dem 
Schwimmen: 2—3 auf beiden Seiten synergistisch erfolgende 
Schläge als Eimleitung dazu. Wie sich die Brustflossen während des 
Schwimmens verhalten, ist mir nicht bekannt. In den nächsten 
2—3 Wochen traten keine Anderungen ein (auch der Dotter wurde 
während dieser Zeit nicht ganz resorbiert). Länger konnten die 
Tiere nicht beobachtet werden. 

Die Bauchflossen zeigen wieder starkes Nachhinken in der 
Entwicklung gegenüber den Brustflossen. | 
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5. ALLGEMEINES. 


Schon diese wenigen Vergleichsbeobachtungen zeigen, dass die 
Frühphase der Brustflossenbewegungen bei den Teleostiern keine 
eimheithiche Erscheinung ist. Ein an sich gleichbleibendes Element, 
nämlich der Brustflossenrhythmus als solcher, ergibt durch seine 
unterschiedlichen, weiteren Verknüpfungen und durch die Begleit- 
umstände, unter denen er auftritt, ein von Art zu Art verschiedenes 
Erscheinungsbild. Auf eine eigentliche vergleichende Betrachtung 
muss hier verzichtet werden, da dafür das Material zu fragmen- 
tarisch ist. Dagegen gestatten die gegebenen Beobachtungen doch, 
im speziellen Fall der Forelle (und ihrer nächsten Verwandten) das 
Besondere an deren Brustflossenbewegungen durch einen kurzen 
Vergleich mit den anderen untersuchten Arten hervorzuheben. 

Zunächst ist es schwierig zu sagen, was das äusserlich Spezi- 
fische daran ausmacht. Auch bei anderen Arten (eine Ausnahme 
hildet z. B. die junge Barbe) kommen in der Frühphase Brustflossen- 
bewegungen vor, die von anderen Bewegungen des Tieres weit- 
sehend unabhängig sind (— ,,Ruherhythmus“). Hingegen trafen 
wir einen praktisch wirklich ununterbrochenen Rhythmus ausser 
bei den Salmo-Arten nur noch bei der nahe verwandten Asche an. 
Was 1hm bei der Forelle äusserlich sein spezielles und auffallendes 
Gepräge gibt, scheinen vor allem die allgemeinen Bedingungen zu 
sein, unter denen er bei 1hr auftritt: die geschlüpften Tiere sind 
wWährend 1hren ersten 21, Lebenswochen, trotz dem physiologischen 
Bereitliegen ihrer Schwimmbhewegungen, vor allem am Anfang 
hilflose und durch den grossen Dottersack stark behinderte Wesen, 
die fast ständig mehr oder weniger ruhig am Boden liegen (in der 
Natur im Kiesbett versteckt). Vielleicht sind es gerade die ständigen 
Bewegungen am ruhigen Tier, die die Brustflossen auf diesem 
Stadium so gross erscheinen lassen, trotzdem sie noch nicht ihre 
volle relative Länge erreicht haben (s. Abb. 5 und 7). Bei der 
Asche dauert die Ruheperiode nur ca. 5 Tage und ist nur wenig 
ausgeprägt. 

: Bei der genauern zeitlichen Verfolgung der Anderung dieser 
Srustflossenbewegungen im Rahmen der Gesamtentwicklung zeigt 
sich aber ein Verhalten, das die Bachforelle (und vielleicht auch 
hre nächsten Verwandten der Gattung Salmo) vor allen anderen 
veobachteten Arten auszeichnet und ihrem Brustflossenrhythmus 
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die eigentliche Spezifität gibt. Das ist die weitgehende, zeitliche 
Harmonie der physiologischen Veränderurgen dieses Rhythmus 
mit der Art des relativen Brustflossenwachstums und mit der 
Resorption des bei den Salmo-Arten in extrem grosser Menge 
vorhandenen Dotters und dem damit verbundenen allgemeinen 
ernährungsphysiologischen Zustand des Tieres. 

Damit ist auch schon das Wichtigste über die Form des rela- 
tiven Brustflossenwachstums bei der Bachforelle hervorgehoben, 
was diese vor demjenigen der anderen untersuchten Gattungen 
auszeichnet. Ein weiterer Vergleich muss auch hier aus dem 
gleichen Grund wie oben beiseite gelassen werden. Nur eine kleine 
Übersicht über den von Art zu Art verschiedenen Wachstumsver- 
lauf der Brustflossen sei an Hand einer Darstellung gegeben, in der 
die relative Brustflossenlänge (Br/L) als Funktion der Kôürper- 
länge (L) aufgetragen ist (s. Abb. 7). 


VII. DISKUSSION DER ERGEBNISSE 


Bisher habe ich alle Probleme mehr theoretischer Art, welche 
die frühen Brustflossenbewegungen bei der Forelle und anderen 
Teleostiern als biologisches Phänomen dem Beobachter stellen, 
zurückgestellt. Zum Abschluss soll nun versucht werden, durch 
emige allgemeine Betrachtungen auf Grund unseres Beobachtungs- 
materials und von Angaben aus der Literatur das bisher gewonnene 
Bild zu ergänzen. Die Grundlage hierfür werden natürlich in erster 
lanie die Beobachtungen an der Forelle, dann noch am Hecht 
bilden müssen, während die übrigen Arten nur zu Vergleichen 
herangezogen werden künnen. 

Die vier Probleme, die sich mir im Laufe dieser Arbeit haupt- 
sächlhich gestellt haben, sind: 


1. Der zeitliche Unterschied in der Entwicklung der beiden 
Paarflossen. 


2. Die physiologische Grundlage des Brustflossenrhythmus. 
3. Die biologische Bedeutung des Brustflossenrhythmus. 


4. Die theoretische Bedeutung des Brustflossenrhythmus für 
das Problem der morphologischen Bewertung des Schlüpf- 
zustandes der Teleostier. 
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4. VERGLEICHENDE BEMERKUNGEN ZUM ZEITLICHEN 
ENTWICKLUNGSVORSPRUNG DER BRUSTFLOSSE GEGENÜBER 
DER BAUCHFLOSSE. 


Ein Tatbestand, der auch ohne genaue Wachstumsmessungen 
sofort in die Augen springt und für einen allgemeinen Vergleich 
auch einer rein qualitativen Betrachtung zugänglich ist, ist das 
zeitliche Vorauseilen der Brustflosse in der Entwicklung gegenüber 
der Bauchflosse. Da dies bei allen hier untersuchten Arten zu 
beobachten ist, kann es sich dabei nicht um eine vereinzelte 
Erschemung handeln, und es fragt sich, ob das eine allgemeine 
Teleostiereigenschaît ist. 

Durchgeht man die Abbildungen in EHRENBAUM (1905), so 
stôsst man bei allen Arten, bei denen die Bauchflossen räumhch 
hinter den Brustflossen auswachsen, auf den gleichen Tatbestand. 
Für solche Teleostierformen 1ist dies also sicher die Norm. Man 
ist geneigt, darin den Ausdruck eines cranio-caudalen Entwick- 
lungsgefälles zu sehen. In diesem Falle müssten dann bei den 
Formen, bei denen sich die Bauchflossen auf dem Niveau der 
Brustflossen oder wenig vor ihnen entwickeln, beide Flossenpaare 
ungefähr gleichzeitig angelegt werden und auswachsen, oder bel 
den vor den Brustflossen gelegenen Bauchflossen müsste vielleicht 
ein stärkeres Wachstum zu beobachten sein. Soweit solche Sach- 
verhalte überhaupt aus den Abbildungen abgelesen werden künnen, 
scheint sich die zweite Folgerung bei der Mehrzahl solcher Formen 
zu bestätigen, während die erste Folgerung nur ganz selten fest- 
sestellt werden kann. Hierbeiï ist aber zu bedenken, dass die Bauch- 
flossen auch in diesen Fällen sehr wahrscheinlich hinter den Brust- 
flossen angelegt werden, da sie ja von weiter hinten gelegenen 
Somiten ihren Ausgang nehmen, und dass ihre Anlagen erst nach- 
träglich, wenn auch in relativ kurzer Zeit, auf das Niveau der 
Brustflossen oder vor sie verschoben werden. Dies ist natürlich aus 
den Abbildungen nicht abzulesen, weshalb dieser Punkt unsicher 
bleibt. 

Der bei allen von uns beobachteten Arten gefundene Entwick- 
lungsvorsprung der Brustflossen gegenüber den Bauchflossen 1st 
also ein normale Eigenschaft der Teleostier und trifft nur bei den 
Formen nicht einfach zu, bei denen, abweichend von der Mehrzahl 
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der Arten, die Bauchflossen nicht in deutlhichem Abstand hinter den 
Brustflossen auswachsen. 

Ein Faktor, der hier u. a. eine wichtige Rolle spielt, ist wohl 
das oben erwähnte cranio-caudale Entwicklungsgefälle. Experi- 
mentell konnte ein solcher Gradient von Hymax (1921) in Form 
seines Stoffwechselgefälles, im Versuch als Absterbegradient be- 
stimmt, an sehr frühen Stadien von #undulus, Ctenolabrus und 
Gadus nachgewiesen werden. Dabei wurde früher oder später ein 
zweiter, schwächerer Gradient vom Hinterpol nach vorne fest- 
cestellt. Mit der Zeit kommen sekundär eimzelne weitere Kegionen 
hôherer Giftempfindlichkeit hinzu. Solche werden relativ früh an 
Fundulus-Keimen gefunden, u. a. a. die Anlagen der Brustflossen. 

In diesem Zusammenhang bedeutungsvoll ist auch die Schluss- 
folgerung von HARRISON (1895), dass sich die Brustflossen im Laule 
der Ontogenese weiter vom uranfänglichen Zustand entfernen als 
die Bauchflossen. 

Zum Schluss sei daran erinnert, dass dieser Entwicklungs- 
vorsprung der Vorderextremitäten gegenüber der Hinterextremität 
nicht eine allgemeine Wirbeltiernorm ist. 


2. UBER DIE PHYSIOLOGISCHE GRUNDLAGE 
DES BRUSTFLOSSENRHYTHMUS. 


Zunächst ist es vielleicht nicht überflüssig zu betonen, dass 
schon der allererste Brustflossenrhythmus bei etwa 10 mm.langen, 
aus dem Ei genommenen Forellenembryonen nicht aneurale, 
sondern nervôüs ausgelôste und gesteuerte rhythmische Bewegungen 
sind. Als Beweisgründe dafür seien u. a. angeführt: 1. der histolo- 
gische Befund, dass auf diesem Stadium die Brustflossen ungefähr 
die gleiche Konstitution haben wie die der geschlüpften Tiere 
(nach LEecnissa, 1942); 2. das weitgehende motorische Funktio- 
meren des übrigen Rumpfes auf diesem Stadium (nach LEGnissA, 
1942); 3. die frühzeitige Beeinflussung des Rhythmus der frühen 
1. Phase (nach dem Schlüpfen), der bis zu diesem Stadium im 
wesentlichen gleichgeblieben ist, durch Lagereflexe. 

Von Hozsr (1939 a, b) hat uns Einblick in die physiologischen 
Grundlagen der lokomotorischen Rhythmen der Adultfische 
verschafft. Er gewann seine bedeutenden Resultate an Fischen 
(6 Arten aus dem Golf von Neapel), denen er in der vorderen 
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Medulla das Zentralnervensystem durchtrennte (um den Einfluss 
des übrigen Gehirns mit seimen ständig wechselnden Wirkungen 
auszuschalten). ,Der operierte und künstlhich beatmete Fisch 
macht nach einer Periode der Unerregbarkeit.… zunächst em 
Stadium durch, in dem er sich ähnlich wie ein Rückenmarksfiseh 
verhält, d. h. nur auf bestimmte Reize Jeweils bestimmte Flossen- 
bewegungen .reflektorisch"® ausführt... Schlhiesshich (nach 20 Minu- 
ten bis mehreren Stunden) setzen die Flossenrhythmen unter 
konstanten Bedingungen ,.spontan“ ein und laufen dann anfangs 
oft periodisch, später in der Regel pausenlos über viele Stunden bis 
mebrere Tage, bis zum Tode des Tieres, weiter. Jede Flosse pflegt 
für sich, unabhängig von der anderen, einzusetzen.® (1939 à, p. 238/ 
239.) 

Der für uns wesentlichste Teil der Theorie der rhythmischen 
Flossenbewegungen der Fische, die von Hozsr auf Grund seines 
riesigen Beobachtungsmaterials über relative Koordination aus- 
arbeitete, besagt: ,, Am Lokomotionsvorgang sind zweierlei Gan- 
glienelemente beteiligt, die motorischen und die automatisch- 
rhythmischen. Erstere bestimmen durch 1hre Aktionsfrequenz 
(ceteris paribus) ledighich die Amplitude der Bewegung, letztere 
die Frequenz (und ausserdem ebenfalls durch ihre Zahl die Ampli- 
tude). Die automatischen Elemente sind zu kleinen Gruppen 
zusammengeschlossen, die sich indessen gelegentlich noch weiter 
aufteilen künnen; die Einzelelemente einer Gruppe arbeiten syner- 
oistisch. Je zwei Gruppen schliessen sich zu einem antagonistisch 
(alternierend) arbeitenden Paar zusammen, das abwechselnd Phase 
und Gegenphase der zentralen Aktion ausführt. Die benachbarten 
Paare arbeiten in gewissen, geringen Phasenabständen. Eine 
grüssere Reihe solcher Gruppenpaare ist zu einem relativ festen 
Verband (..Automatismus“) zusammengeschlossen; er versorgt die 
Muskulatur einer Flosse...“ (1939 a, p. 284.) Die motorischen 
Zellen werden durch die automatischen Zellen abwechselnd erregt 
und gehemmt und senden ihrerseits die Muskelimpulse aus (nach 
p. 269). .Die Aktion dieser primären rhythmenbildenden Zellk 
oruppen setzt ein, wenn der zentrale Erregungszustand über eine 
wewisse Schwelle ansteigt. Bei den Medullapräparaten wird diese 
Steigerung fortlaufend von der Medulla her besorgt. Darüber 
hinaus bedürfen die rhythmischen Zellgruppen aber nicht irgende 
welcher peripherer, rhythmischer Reizanstüsse; … daher automa- 
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tische Elemente (Automatismen) genannt, zum Unterschied von 
den ihnen unterstellten motorischen Zellen, welche die Muskeln 
innervieren.” (1939 D, p. 485.) 

Die zunächst rein formale Ahnlichkeit, die zwischen dem 
Brustflossenrhythmus der 1. Phase bei der Forelle und einem der 
Flossenrhythmen, z.B. dem Brustflossenrhythmus, bei den von 
Hozsr'schen Medullafischen besteht, fällt sofort auf. Beiden ist 
in erster Linie gemeinsam, dass der Rhythmus nicht durch 
.hühere® Impulse beeinflusst wird, wenn wir von den sich allmähli- 
chen Lagereflexen bei der Jungen Forelle absehen. Es liegt nahe 
anzunehmen, dass dieser äusserlichen Analogie auch eine Ahnlich- 
keit der physiologischen Grundlage entspricht. Nach einer solchen 
Hypothese bestände also prinzipiell der gleiche Unterschied 
zwischen der 1. und 2. Phase der Brustflossenbewegungen der 
jungen Bachforelle wie zwischen einem Rhythmus beim Medulla- 
fisch und beim intakten Fisch, d. h. der elementare physiologische 
Mechanismus der rhythmischen Bewegungen, wie er von der 
von Hozsr schen Theorie gefordert wird, wäre schon vom eigent- 
hchen Beginn (im Ei) der 1. Phase an in Funktion und würde sich 
während der Übergangsphase nicht ändern. Was hier hingegen das 
äussere EÉrscheimungsbild ändert, wäre die Einbeziehung dieses, 
Während fast der ganzen 1. Phase (inkl. Kiperiode) weitgehend 
isoherten, vox Horsr'schen Rhythmus in den allgemeinen Bewe- 
gungsapparat auf Grund von nicht näher zu umschreibenden 
Entwicklungsvorgängen im Zentralnervensystem. Dadurch würde 
dieser Rhythmus in Beziehung zu hôheren Zentren, die vielleicht 
auch jetzt erst voll zu funktionieren beginnen, zum Mauthner’schen 
Apparat, etc., gebracht. Bei den oben beschriebenen Medulla- 
fischen werden die Rhythmen von all dem wieder ,abgehängt*. 
Dass sich am Ende der 1. Phase und während der Übergangsphase 
ganz allgemein im Nervensystem Entwicklungsvorgänge abzu- 
spielen scheinen, darauf wurde schon früher hingewiesen (p. 444). 
Als Quelle des nôtigen Erregungszustandes für den Brustflossen- 
rhythmus der 1. Phase bei der jungen Forelle wäre wohl auch in 
erster Linie die Medulla anzunehmen, was damit im Einklang 
stände, dass bei seinem Beginn auch Atembewegungen bei den aus 
dem Ei befreiten Embryonen einsetzen, dass also die Medulla in 
Funktion getreten ist. 
| ZLusammengefasst hätten wir nach der eben skizzier- 
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ten Auffassung in den Brustflossenbewegungen der 1. Phase bei der 
Forelle eine elementare automatisch-rhythmische Tätigkeit ,in 
reiner Form” vor uns, die auch in der 2. Phase die Grundlage für die 
Bewegungen bildet, hier aber als Teil des allgemeinen Bewegungs- 
systems des Tieres infolge von ständigen Anderungen durch 
mannigiache nervôse [Impulse in ihrer ursprünglichen Form nicht 
mehr in Erscheinung tritt und bei der ruhig daliegenden Forelle 
sogar ganz gehemmt wird. 

Eimen Beweis für die Gültigkeit dieser Erklärungsmôglichkeit 
künnte vielleicht erst eine Registrierung der Brustflossenbewegun- 
gen bringen, die aber, wenn sie brauchbar sein soll, wegen der 
Zartheit dieser Flossen wohl äusserst schwierig wäre. Sie kônnte 
vielleicht zeigen, wie weit das Phänomen der relativen Koordina- 
tion auftritt, z. B. in Abhängigkeit von den Atembewegungen oder 
von den gelegentlichen, kurzdauernden rhythmischen Rumpf- 
bewegungen an Ort* in den allerersten Tagen nach dem Schlüpfen 
der Forelle. Ein Fehlen dieser Erschemung wäre noch kein Gegen- 
beweis für die oben vertretene Ansicht. 

Wenn unsere Hypothese richtig ist, muss sie sich ohne weiteres 
auch auf die übrigen Arten übertragen lassen. Die arthichen Unter- 
schiede in den frühen Brustflossenbewegungen wären dann als 
Ausdruck der arttypischen Bedingungen im Zentralnervensystem, 
unter denen der Rhythmus tätig ist, zu verstehen. Dass wir auch 
hier wieder Analogien finden künnen zu Erscheinungen an den 
Rhythmen der Medullafische, zeigt das Beispiel des immer wieder 
unterbrochenen ,,Ruherhythmus* der Brustflossen etwa beim 
jungen Hecht, der eine gewisse Entsprechung im ,,pausenbildenden* 
Typ der Rhythmen zu finden scheint, zu dem vor allem die Brust- 
flossenrhythmen gehüren. 

Zum Schluss sei noch der Vollständigkeit halber auf eine andere 
Erklärungsmôüglichkeit der so einschneidenden Anderungen der 
Brustflossenbewegungen der Forelle während der Übergangsphase 
hingewiesen, die aber das Problem des Rhythmus selbst ganz 
beiseite lässt. Das ist die Annahme einer ÂAnderung in der periphe- 
ren Innervation der Brustflosse, speziell eines Abbaus einer even- 
tuell môüglichen, transitorischen Vagusinnervation, eine Annahme, 
die an früher (p.444) schon erwähnte, nicht weiter verfolgte Nar- 
koseversuche mit M.S. 222 anknüpft. Zwar konnte in der Lateratur 
(Harrison (1895), Beccart (1922), LEecHissA (1942)) in dieser 
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Hinsicht nichts gefunden werden, was dafür sprechen würde. Es 
besteht immerhin noch die Môüglichkeit, dass trotz gleichbleibendem 
histologischem Bild Veränderungen in den peripheren Faser- 
beziehungen auftreten kôünnten. Eine solche Hypothese scheint 
mir indessen weniger wahrscheinlich zu sein. Zudem lässt sie 
das zentrale Problem des Rhythmus der 1. Phase selbst ganz 
unberübrt. 

Leider lassen die Versuche über die Frequenzbeeinflussung 
durch M.S. 222, die eine Trennung der 1. Phase und der Übergangs- 
phase des Brustflossenrythmus auch auf experimentellem Wege 
ermôglichten (s. p. 440 ff.), vorläufig noch gar keine Schlüsse zu 
dieser Frage zu, da über den genauen Angriffspunkt dieses Narko- 
tikums im Nervensystem noch nichts bekannt ist. 


3. UBER DIE BIOLOGISCHE BEDEUTUNG DER FRÜHEN 
BRUSTFLOSSENBEWEGUNGEN. 


Die Diskussion der physiologischen Seite der Brustflossen- 
bewegungen fordert die Ergänzung durch die Frage nach der 
biologischen Bedeutung, wenn wir zu einer umfassenderen Kenntnis 
des Phänomens gelangen wollen. 

Für die Forelle hat besonders BABÂK (1921) auf eine Bedeutungs- 
môglichkeit der ununterbrochenen Brustflossenbewegungen der 
l. Phase hingewiesen. Ausgehend von Beobachtungen an den 
Embryonen von Acara mit rhythmischen Schwanzbewegungen und 
von Æaplochilus mit rhythmischen Brustflossenbewegungen im Ki 
kommt er zur Auffassung: , Auch bei den (geschlüpften (Verf.)) 
Embryonen von Trutta (iridea) scheint den ebenfalls bei sonstiger 
Ruhe des Tieres rhythmisch erfolgenden Brustflossenschwingungen 
die Bedeutung einer Hilfsatemeinrichtung zuzukommen.“ (p. 665.) 

Mit dieser nächstliegenden Bedeutungsmôglichkeit müssen wir 

uns ausemandersetzen und erôrtern, ob wir es mit einer Anpassungs- 
erscheinung zu tun haben. 
Es muss vorher aber noch darauf hingewiesen werden, dass die 
Brustflossen der frisch geschlüpften Forellen als provisorische 
Atemorgane selbst nicht in Betracht kommen, da die Blutgefäss- 
versorgung der Flosse in dem uns interessierenden Stadium viel zu 
spärlich ausgebildet ist. 
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Nach GropziNskt (1931) verläuft bei den frisch geschlüpften Tieren 
ein der unpaaren Aorta entspringendes Gefäss, das an der Basis der 
Brustflosse ein kleines Gefässnetz in die Flossenmuskeln (Ab- und 
Adduktoren) abgibt, in einem Bogen, meist dem Rande der basalen 
Skelettplatte dicht anliegend über die Flossenfläche: es ist das Vas 
basale, die spätere Arteria basalis. Parallel einem kleinen Teil dieses 
Gefässes läuft die spätere Vena basalis. Bei den 15—17 mm langen 
Forellen ,wachsen kurze und stumpfe Sprossen vom Vas basale in den 
apikalen Abschnitt der Flosse. Bald verlängern sich diese Sprosse sehr 
stark, anastomosieren miteinander und bilden auf diese Weise ein 
indifferentes grobmaschiges Netz. Das Netz wächst schnell in die Länge 
aus und nähert sich mit seinen Ausläufern dem Aussenrande der Flosse* 
(p. 572). Nach den Zeichnungen von GRODZINSKI zu schliessen, ist dieses 
Gefässnetz zu gering, als dass es als wirksame Atemfläche in Betracht 
kommen kôünnte. Zudem tritt es ja erst gegen Ende der erste Phase der 
Brustflossenbewegungen in Erscheinung. Seine Ausbildung steht viel- 
mehr in Zusammenhang mit der Entwicklung der Flossenstrahlenanla- 
gen: es sind die zukünftigen Strahlengefässe. 


Diese Bemerkung war notwendig, da ein Fall bekannt ist, wo 
die Brustflossen echte provisorische Atemorgane zu sein scheinen. 
Die Embryonen von Symbranchus marmoratus (TAyLoR, 1914) 
schlüpfen auch mit relativ grossen Brustflossen, die aber mit einem 
reichen Kapillarennetz versorgt sind, das sie ganz rot erscheinen 
lässt. Sie werden während der ersten Zeit nach dem Schlüpfien 
ständig ruckartig hin- und herbewegt. Anfänglich nimmt ihre 
relative Grüsse noch zu, später aber, wenn die Kiemenatmung voll 
ausgebildet ist, schrumpfen sie und werden zum grüssten Teil 
abgeworfen. 

Es bleibt also zur Diskussion die Bedeutung als Atemdhilfs- 
mechanismus. Wenn die Brustflossen eine echte derartige Einrich- 
tung sind, wie etwa der Visceralapparat bei den adulten Fischen, 
so müssen meiner Ansicht nach die drei folgenden biologischen 
Bedingungen erfüllt sein: 


1. Der betreffende Mechanismus muss einen Wasserstrom über 
ein Atemorgan oder eine Atemfläche erzeugen. 


2. Diese Bewegungen des Mechanismus werden durch den 
CO,- und indirekt auch den O,-Gehalt des Wassers reguliert: 


22 
. 


Das Atemorgan oder die Atemfläche wird nicht schon 
anderswie ventiliert, d.h. es besteht eine biologisehe Not | 
wendigkeit für den Hilfsmechanismus. 
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Auf diese drei Bedingungen hin soll nun der Brustflossenrhyth- 
mus der 1. Phase bei der Forelle geprüft werden, und am Schluss 
môgen auch andere Arten damit verglichen werden. 


1. Von früher her (p. 435) wissen wir, dass die Brustflossen einen 
Wasserstrom erzeugen, der den vorderen und mittleren Oberteil 
des Dottersackes berührt. Dessen Blutgefässnetz ist nach KRryzA- 
NOVSKY (1934) ,das einzige larvale Atemorgan bei den Salmo- 
nidae* (p. 31). Im gleichen Satz schreibt dieser Autor vorher: 
,Beim Salmo... entwickeln sich der funktionierende Visceralapparat 
und die definitiven Kiemen bedeutend früher, als die Reduktion 
des Dottersack-Gefässnetzes eintritt...* Unter normalen Bedin- 
gungen, d. h. in frischem, durchlüftetem und kühlem Wasser sind 
die Atembewegungen in der ersten Zeit nach dem Schlüpfen noch 
sehr schwach und wenig wirksam, haben aber doch die Müglhchkeit, 
wie unsere Versuche (p. 447) u. a. a. gezeigt haben, bei CO,-Zusatz 
einen wirksamen Atemstrom zu erzeugen. Dies geschieht durch eine 
Art ,Schluckakt”; der Kiemendeckelapparat ist dadurch, dass er 
längere Zeit die Kiemenhühle hinten nicht abschliessen kann (in 
den ersten Tagen ist sogar die letzte Kieme noch mehr oder weniger 
unbedeckt), noch weit davon entfernt, etwa nach dem Schema von 
WoskOBOINIKOFF aktiv dabei mitzuwirken. 

Am Anfang scheint also das Dottersackgefässnetz das domi- 
merende, in frischem, durchlüftetem Wasser zuerst vielleicht fast 
das auschliessliche Atemsystem zu sein. Es wird zum kleineren Teil 
vom Wasserstrom der Brustflossen ,,ventiliert*. Damit ist die erste 
der obigen Bedingungen wenigstens teilweise erfüllt. 


2. Wirhaben früher gesehen (p.447/448), dass beim Brustflossen- 
rhythmus der 1. Phase im Gegensatz zu den Atembewegungen 
durch CO,-Zusatz oder auch durch O,-Mangel (ausgekochtes 
Wasser) im Durchschnitt praktisch keine Frequenzerhühung (im 
Mittel ca. 21,%) zu erzielen ist. Obwohl die Amplitude aus den 
dort angegebenen Gründen nicht berücksichtigt wurde, konnte 
doch an ihr auch nie eine auffallende Ânderung beobachtet werden. 
Ich bin damals (p. 448) zum Schluss gekommen, dass dem Brust- 
flossenrhythmus keine Regulationsleistung zukommt. Eine Regu- 
lation ist auch nicht in dem Sinne vorhanden, dass etwa der 
Rhythmus in gut durchlüftetem Wasser gelegentlich länger unter- 
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brochen wäre, sondern der Brustflossenrhythmus ist im stati- 
stischen Mittel von einer monotonen Konstanz. 

Mit dem Fehlen jeghicher sichthbarer Regulation ist die zweite 
der gestellten Bedingungen nicht erfüllt. 

Dass aber das Gesamtatmungssystem der frisch geschlüpften 
Forelle nicht ganz ohne Regulation zu sein scheint, zeigen gerade 
die erwähnten Versuche von p. 447. Bei CO,-Zusatz oder auch in 
ausgekochtem Wasser tritt die gewôühnliche Atemregulation im 
Funktion, indem die Bewegungen des Visceralapparates schneller 
und vor allem stärker werden, weshalb sie damals ja auch als 
. est” benutzt werden konnten. Doch wird unsere Frage dadurch 
nicht berührt. 


3. KRYZANOVSKY (1934) schreibt in der schon oben zitierten 
Arbeit: ,Die Larven vieler Fische haben keine Hilfsorgane, dafür 
aber nutzen sie Bedingungen der Umgebung aus. Salmonidae legen 
die Eier in flessendem und reichlich Sauerstoff enthaltendem 
Wasser ab, wodurch die am Boden liegenden unbeweglichen Larven 
vollständig befriedigt werden.“ (p. 42.) Diese Aussage gibt also der 
berechtigten Auffassung Ausdruck, dass die jungen Forellen keinen 
Atemhilfsmechanismus nôtig haben, ist aber im übrigen für uns 
nicht entscheidend, da daraus nicht hervorgeht, ob der Autor 
Kenntnis von Brustflossenbewegungen der geschlüpften Salmo- 
niden hatte. Dies scheint eher zweifelhaft, wenn man u. a. in seiner 
Zusammenfassung liest: ,, Eine indirekte Beziehung zu den Atmungs- 
organen haben dieBrustflossen… unterstützen den Atemprozess durch 
eine Zustromung des Wassers zum Dottersackgefässnetz...* (p. 53:) 

Zur Prüfung des dritten der obigen Punkte müssen wir die 
Lebensbedingungen der Forellenbrutstätten näher kennen lernen. 
Zunächst sei daran erinnert, dass die Forellen typische Winter- 
laicher sind (November bis Januar, nach REMANE (1923)). Die 
Weibchen legen ihre Eier in Bächen und Flüssen in flache Kies- 
mulden, die sie durch Schwanzhbewegungen im Kiesbett aushôhlen, 
und decken sie nach ihrer Ablage wieder mit Kies zu. Nach HEIN 
(1906) bleibt die Brut nach ihrem Schlüpfen ca. 514—6 Wochen 
(bei etwa 814°) darin versteckt, also bis etwa zum Ende der Über- 
gangsphase der Brustflossenbewegungen. 

Über die Lebensbedingungen in diesen Brutstätten geben 
DemozL und WouLGemurn (1921) einige Daten. Durch Versuche 


BRUSTFLOSSEN JUNGER BACHFORELLEN 485 


konnten sie zeigen, dass keine getrennten Strüme über und in dem 
Kies laufen, sondern, dass das Wasser den Kies ständig bis in die 
Tiefe durchwühlt. Dies gilt wenigstens vom Kies mit einer Korn- 
grüsse, wie sie etwa von den Forellen als Brutstätten benutzt wird. 
Die starke Durchstromung bringt natürlich auch eine starke 
Sauerstoffiversorgung der im Kies heranwachsenden Brut mit sich." 
(p. 167.) Da die Forellen nur in sauerstoffreichen Gewässern leben, 
und da die Brut während der kältesten Jahreszeit sich entwickelt, 
erkennt man, dass die Sauerstoffanreicherung des durchstrômenden 
Wassers sehr gross ist. 

Obwohl anzunehmen ist, dass die Forellenbrut gegen zu starke 
Stromung im Kiesbett geschützt ist, woraui die beiden zuletzt 
genannten Autoren hinweisen, sind die äusseren Atmungsbedin- 
gungen die denkbar günstigsten, da die Keime samt ihrem Dotter- 
sack wohl ständig von einem leichten Strom von frischem, sauer- 
stoffreichem Wasser bestrichen werden. Unter solchen Umständen 
erscheint ein Atemhilfsmechanismus überflüssig (was KRryzA- 
NOVsKY Zu dem oben zitierten Satz veranlasst haben mag). Die 
3. Bedingung wird m. E. also nicht oder hüchstens in ganz ungenii- 
gendem Masse erfüllt. 

Wir kommen somit zu dem Ergebnis, dass nur eine der drei 
Bedingungen teilweise erfüllt ist, nämlich die erste, und müssen 
daraus den Schluss ziehen, dass zwareine Atemhilfs- 
qunkiion des Brustilossenrhythmus in sei- 
1e Phäsentber der: Forelle anscheinend 
Masgedeutet ist, dass sie aber nicht dessen 
Msondere: Bedeutung sein kann, und dass 
vor allem dabei keine Anpassungserschei- 
Bung vorliegt. 

Vielleicht ist der Eimwand müglich, dass sich die Tiere ja dort 
aufhalten, wo sie die Stromung nicht mitnimmt, und dass daher die 
lokale Ventilation der Dottersackoberfläche unzureichend ist, s0 
dass diese Aufgabe die Brustflossen übernehmen, und dass in 
 diesem Falle auch zu verstehen wäre, warum keine Regulation des 
 Rhythmus vorhanden ist, da die Brut in einem konstant güngstigen 
Milieu sich befindet. Der Brustflossenrhythmus wäre dann also eine 
Art ,doppelter Sicherung“. Trotzdem scheint es mir, man würde 
zu viel Zweckmässigkeit dahinter sehen, wenn man über die obigen 
 Schlussfolgerungen hinausgehen wollte. 
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Eine Stütze findet diese Auffassung in dem Ergebnis der Ver- 
suche von DEMOLL und WoOHLGEMUTH (1921) über die Sauerstoff- 
zehrung der Forellenbrut. Die Dotterbrut ist. hinsichtlhich der 
Sauerstoffzehrung wesentlich anspruchsloser als die weiter herange- 
wachsene”, trotzdem sie eine doppelt so hohe:Stoffwechselinten- 
sität als diese besitzt. ,, Wir haben also hier den Fall, dass die 
Dotterbrut die hôüchste Stoffwechselintensität besitzt, dass sie 
aber bei sauerstoffärmerem Wasser auskommt, da sie am stärksten 
die Fähigkeit ausgebildet hat, den vorhandenen Sauerstoff dem 
Wasser zu entnehmen.* (p. 168.) 


Die gleiche Bedeutungsmôglichkeit wie die eben erûrterte stellt 
sich auch zur Diskussion für die Brustflossenbewegungen während 
der anfänglichen Ruheperiode des jungen Hechtes, der ja in biolo= 
gischer Hinsicht von der jungen Forelle z. T. sehr abweicht. Es 
seien daran wieder die drei oben an em Atembhilfsorgan gestellten 
Bedingungen geprüft. 


1. Hier gilt dasselbe wie bei der Forelle: Die Brustflossen 
erzeugen einen Wasserstrom, der einen Teil der Dottersackober: 
fläche, die nach KRryYzANOvSKY (1954) das einzige larvale Atmungs 
organ ist, ventiliert. D. h. die 1. Bedingung ist auch wieder teilweise 
erfüllt. 


2. Die Beobachtungen über die müglichen Beziehungen zwischen 
Brustflossen- und Atemrhythmus (p. 465 unten), so wie einige 
wenige Versuche lassen vermuten, dass hier eine Art von Regulation 
des Brustflossenrhythmus vorhanden ist, in dem Sinne, dass hauptes 
sächlich das Verhältnis Tätigkeit : Stillstand reguliert würde. Man 
kann wohl annehmen, dass in einem gewissen Masse die 2. Bedins 
gung erfüllt ist. 


3. Ist die Dottersackoberfläche auf eine Ventilation durch die 
Brustflossen ,angewiesen“ ? Zur Beantwortung dieser Frage 
müssen wir beachten: 

a) In den ersten Tagen nach dem Schlüpfen, wo die Mund- und 
Kiemenspalten noch geschlossen sind, ist der Dottersack das 
hauptsächlichste Atemorgan und scheint besonders daran 
.angepasst® zu sein, dadurch, dass durch die diffuse Ver | 
teilung der Blutkürperchen auf dem Dottersack die beste ! 
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Ausnützung der Oberfläche erreicht” wird. (SCHINDLER, 
1935, p. 148.) Aber gerade in dieser massgebenden Phase 
sind die Brustflossen noch vollständig ruhig. Diese beginnen 
ihre Tätigkeit erst, wenn sich auf dem Dottersack eigene 
Bluthahnen ausbilden. Man kann darin einen Zusammenhang 
erblicken, dass nunmehr der Dottersack wegen der verkleiner- 
ten Atemoberfläche besser ventiliert sein müsse. Da aber 
zur gleichen Zeit auch die eigentlichen, wenn auch noch 
schwachen Atembewegungen beginnen, kann man ebenso 
gut eine Korrelation hierzu sehen. Denn es ist durchaus 
môglich, dass die Kiemen in diesem Moment in geringem 
Masse funktionstüchtig sind, was aus einer Andeutung von 
KRYZANOVSKY (1934) hervorgeht: ,Bei diesen Larven 
(nämlich u. a. a. des Hechtes. Verf.) entwickeln sich die 
Kiemen sehr früh und sind schon im Moment der vollen 
Reduktion des Dottersack-Atmungssystems funktionsfähig. 
Bei der Larve von Æsox sind schon ziemhich beträchtliche 
Anlager der Kiemen vorhanden, obgleich das Dottersack- 
Atmungssystem schon (sollte vielleicht ,noch* heissen ? 
Verf.) gut entwickelt ist.” (p. 24.) 


Die Hechte sind Frühjahrslaicher (Februar bis Mai, nach 
REMANE (1923)). Nach ,Brenms Tierleben* werden die Eier 
auf seichten, mit Wasserpflanzen bewachsenen Stellen am 
Uîer der Gewässer, gern auch auf überschwemmte Wiesen.… 
abgelegt."* Die an solchen Stellen, mfolge einer durch Sonnen- 
bestrahlung hervorgerufenen Erwärmung des Wassers, müg- 
hichen ungünstigeren Sauerstoffverhältnisse werden wohl 
durch die Sauerstoffproduktion der Pflanzen kompensiert. 


Wie wir von früher her wissen, hängen sich die jungen Hechte 
während ihrer anfänglichen Ruheperiode mit ihren Kopf- 
haftpapillen an Gegenständen, vor allem Wasserpflanzen 
an. KRYZANOvVSKY (1934) sieht auch hierin ,,eine indirekte 
Beziehung zu den Atmungsorganen Die Klebeorgane 
ermôüglichen es den Larven sich anzuhängen, wodurch das 
Liegen auf irgendwelchen Gegenständen beseitigt wird und 
die vollständige Umspülung der Atmungsorgane durch das 
Wasser erreicht wird.“ (p. 53.) Die geringste Wasser- 
bewegung kann also dem ruhig hängenden Tier frisches 
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Wasser zuführen. Zudem schwimmen die Tiere gelegentlich 
über eine kurze Strecke weg. 


Zusammengefasst ergibt sich daraus, dass infolge der hängenden 
Lebensweise während der anfänglichen Ruheperiode schon durch 
kleine Wasserstromungen eine geringe Wassererneuerung auf der 
Dottersackoberfläche môüglich ist, dass sie jedoch auf einem Teil 
derselben durch Brustflossenbewegungen erleichtert werden kann. 
Aber gerade die ersten Tage nach dem Schlüpfen, in denen diese 
und die Atembewegungen fehlen und die Dottersackoberfläche als 
Hauptatemorgan in Frage kommt, beweisen, dass jene passive 
. Ventilation” offenbar vollständig genügt. Die 3. Bedingung scheint 
mir daber nur unwesentlich erfüllt zu sein. 

Aus der Prüfung der drei Bedingungen resultiert, dass während 
eines Teiles der Ruheperiode des geschlüpften Hechtes eine Atem- 
hilfsfunktion der Brustflossenbewegungen zur Erleichterung der 
Dottersackatmung angedeutet ist. Sogar eine gewisse physiologische 
Regulation scheint vorhanden zu sein. Aber die Beachtung der 
Periode der ersten paar Tage, wo die Dottersackatmung offenbar 
die Hauptrolle spielt und wo ausgerechnet keine Brustflossen- 
bewegungen vorkommen, zeigt uns, dass auch der frühe Brust- 
flossenrhythmus beim jungen Hecht nicht als Anpassungserschet- 
nung gedeutet werden kann, und dass die angedeutete Bedeutung 
als Atemhilfseimrichtung mehr zufälligen Charakter hat. 


Die gleichen Betrachtungen auch auf die frühen Brustflossen- 
bewegungen der anderen von uns beobachteten Arten auszudehnen, 
ist schwierig, da hier nur eine erste Übersicht vorliegt. Trotzdem 
soll es an einem Beispiel versucht werden, das mir geeignet erscheint 
und das in biologischer Hinsicht wieder ganz anders geartet ist als 
Forelle und Hecht: das sind die Brustflossenbewegungen des 
Barsches im Er. Auch hier drängt sich die Müglichkeit einer Bedeu- 
tung als Atemhilfseimrichtung auf. , Diese Bewegungen der Brust- 
flossen sind wohl vor allem wichtig für die Atmung, indem sie die 
Flüssigkeit an den Atmungsorganen vorbeitreiben ; in diesem 
Entwicklungsstadium dient nach den Untersuchungen von KrY- 
ZANOVSKY vor allem die vaskularisierte Oberfläche des Dotter- 
sackes als Atmungsorgan.* (ScHiNpLer, 1935, p. 143:} Beim 
geschlüpften Barsch, der ein Dauerschwimmer ist, ist es klar, dass | 
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die Brustflossenbewegungen keine Atemhilfsbedeutung haben, sie 
helfen hüchstens beim Schwimmen mit. Sie sind übrigens trotzdem 
auch bei seltener Ruhe des Tieres müglich. Für die Periode im Ei 
seien wieder unsere drei Bedingungen geprüft: 


1. Die erste Bedingung ist nach dem oben zitierten Satz von 
ScHiNDLER Weitgehend erfüllt. 


2. Darüber, ob eine Regulierung des Brustflossenrhythmus im 
Ei vorkommt, besitze ich leider keine Beobachtungen. 


3. Bei der dritten Bedingung sind wir in der schon bekannten 
Situation. Wieder sind es nicht die Brustflossen allein, die 
eine Stromung im Ei erzeugen. Denn schon vor deren 
Tätigkeit und noch während etwa vier Tagen nach ihrem 
Beginn, rühren starke Krümmungsbewegungen des Embryos 
die Eiflüssigkeit immer wieder um; erst in den letzten zwei 
Tagen vor dem Schlüpfen werden sie seltener und schwächer, 
und schwingen die Brustflossen fast ständig, unabhängig von 
jenen. Wir stehen wiederum vor der Tatsache, dass die 
Milieuerneuerung auf der Dottersackoberfläche schon grüss- 
tenteils durch einen anderen Mechanismus besorgt wird, und 
dass die Brustflossen diesen Vorgang nur noch unterstützen 
kônnen, dass. aber keine biologische Notwendigkeit dazu 
vorhanden zu sein scheint. Somit ist die 3. Bedingung nicht 
oder nur andeutungsweise erfüllt. 


Aus diesen Überlegungen ergibt sich die gleiche Schlussfolgerung 
wie bei der Forelle und beim Hecht. Ahnliches gilt übrigens auch 
für die Brustflossenbewegungen im Et bei der Forelle, bei der zudem 
die Eiflüssigkeit einen relativ sehr geringen Raumanteil einnimmt. 
| Ich habe oben schon darauf hingewiesen, dass KRyYzZANOvSkY 
(1934) einen Zusammenhang zwischen Dottersackgefässnetz und 
Brustflossenbewegungen zu sehen geneigt ist: ,Es ist müglich, dass 
die Brustflossen in der Mehrzahl der Fälie als Hilfsorgane eine 
Bedeutung haben: sie unterstützen den Atmungsprozess durch ihre 
rhythmischen Bewegungen, die eine ununterbrochene Erneuerung 
des Wassers um den Dottersack hervorrufen. Es ist müglich, dass 
sich hierin eine Erklärung findet, warum die grossen und beweg- 
lichen Brustflossen sich unter den Larven mit reich entwickeltem 
Dottersackgefässystem oder bei den Larven mit äusseren Kiemen 
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vorfinden." (p. 40/41.) Nun haben wir aber eben an den Beispielen 
der Forelle, des Hechtes und des Barsches gesehen, dass dieser 
Korrelation offenbar nicht die grosse Bedeutung zukommt, wie es 
auf den ersten Blick den Anschein hat. 

Nach den teils negativen, teils mehr indifferenten Ergebnissen 
unserer Diskussion über eine erste mügliche Bedeutung der frühen 
Brustflossenbewegungen als Atemhilfseinrichtung fragt es sich, ob 
sie vielleicht eine andere spezielle Bedeutung haben. Wir wollen 
diese Frage nur noch am Brustflossenrhythmus der 1. Phase bei der 
Forelle zu beantworten suchen. Mir scheint hier nur eine Môüglich- 
keit noch ernsthich in Betracht zu kommen, das ist eine zweite 
Atembhilfsfunktion, nämlich zur Unterstützung der Kiemenatmung 
Diese ist denkbar z. B. im Sinne einer ,,Ventilierung“ der letzten 
Kieme, die anfänglich vom Kiemendeckel, der lange die Kiemen- 
hôhle hinten nicht verschliesst, nur wenig bedeckt ist; oder im 
Sinne einer sofortigen Wegschaffung des austretenden, verbrauchten 
Atemwassers, das wohl auch Endprodukte des N-Stoffwechsels 
enthält. Eine genaue Auseinandersetzung, die aber nicht mehr 
unternommen sei, würde wahrscheimhch auch hier wieder zu ähn: 
hchen Feststellungen wie bei der ersten Diskussion führen. Vor allem 
kann auch hier nicht von Anpassung gesprochen werden. 


Sucht man nach weiteren Bedeutungsmôglichkeiten, so stôsst man 
meiner Meinung nach nur noch auf solche von sehr untergeordneter und 
zweifelhafter Art. Daher nur stichwortartig aufgezählt seien: 


1. Unterstützung der Blutzirkulation, die durch den Dottersack- 
kreislauf zusätzlich belastet ist, durch die rhythmischen Bewegun- 
gen selbst. 


2. Stimulation des übrigen Zentralnervensystems, ähnlich den 
Atembewegungen, die nach Kosrozanxc und BEkBuLATOv (1936) 
bei Adultfischen u.a.a. für den Tonus des Zentralnervensy- 
stems verantwortlich sein sollen. 


Stoffwechselphysiologische Bedeutung der rhythmischen Muskel- 
kontraktionen für die Dotterverarbeitung, da die erste Phase 
und die Übergangsphase zeitlich ungefähr mit der Dottersack- 
phase der Forelle zusammenfallen (Beziehung zwischen Kohle- 
hydrat- und Eiweisstoffwechsel ?). 


CO 


Ich glaube darum hinsichtlhich der Bedeutung des von uns unter 
suchten Phänomens behaupten zu kônnen, dass die 1. Phase! 
à : | 
des Brustflossenrhythmus der Forelle nicht, 
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als Anpassungserscheinung zu verstehen ist, 
sondern dass sie eme vüllig zweckfreie Erscheinung 
zu sein scheint, em ,0rganisationsmerkmal" (vox 
BERTALANFFY). Es sind zwar Andeutungen vor allem einer Atem- 
hilfsfunktion s. lat. vorhanden, diese scheint aber keiner biolo- 
gischen Notwendigkeit zu entsprechen und mehr zufälligen Cha- 
rakter zu haben. 

Ahnliches ist von den frühen Brustflossenbewegungen beim 
Hecht, Barsch und wahrscheinlich anderen Arten zu sagen. Gerade 
ein Vergleich der frühen Brustflossenhewegungen von Forelle, 
Hecht und Barsch zeigt, dass sie unter den verschiedensten bio- 
logischen Aussenbedingungen auftreten und dass sie daher kaum 
mit Anpassung zu .erklären* sind. 

Es ist daher denkbar, dass die frühen rhythmischen Bewegungen 
der Brustflossen, ähnlich wie 1hre frühe Entwicklung allgemein 
(von Einzelheiten abgesehen) Ausdruck eines bestimmten cranio- 
caudalen, physiologischen Gradienten im Zentralnervensystem 
sind. Nach dieser Auffassung würden 1ihre nervôsen Elemente 
emfach durch die unmittelbare Kopinähe früh funktionsbereit und 
zugleich in den für 1ihre Tätigkeit nôtigen Erregungszustand 
versetzt, ohne dass eine Zweckmässigkeit oder Anpassung dahinter 
gesucht werden muss. In den speziellen Unterschieden hätten wir 
dann blosse Indikatoren für die arttypischen Strukturen und 
Zustände im Zentralnervensystem und deren Entwicklungsände- 
rungen. 


Vielleicht ist anhangsweise ein kurzer Vergleich mit der Bedeutung 
der Brustflossen bei der Forelle in der zweiten Phase ihrer Bewegungen 
nicht ganz uninteressant. Über diese kann wohl das Gleiche gesagt 
werden, was HAEMPEL (1913, p. 12) für die Fische allgemein schreibt: 
.Die paarigen Flossen der Fische, Brust- und Bauchflossen, spielen für 
die Schwimmbewegung selbst eine ziemlich untergeordnete Rolle. Ihre 
Bedeutung als Steuerapparate ist indes nicht zu unterschätzen, indem 
sie dem Kôürper eine steigende oder fallende Richtung geben. Ausserdem 
dienen beide Flossenpaare zur Erhaltung des Gleichgewichts..“* Die 
Forelle benutzt zudem beim Ruhen auf der Unterlage die Brustflossen 
als Stützen. Obwohl auf diesem Stadium die Bedeutung der Brust- 
flossen und ihrer Bewegungen einigermassen klar feststellbar ist, so 
Scheint sie doch biologisch von untergeordneter Bedeutung zu sein, 
mdem die Brustflosse auch hier in erster Linie .Organisationsmerkmal“ 
hne grossen Anpassungswert geblieben ist. 
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4. DIE MORPHOLOGISCHE BEWERTUNG DES SCHLÜPFZUSTANDES 
BEI FORELLE UND HECHT. 


In der Einleitung habe ich darauf hingewiesen, dass unter den 
hôüher entwickelten Grossgruppen der Wirbeltiere, die sonst durch- 
wegs durch eine sekundäre direkte Entwicklung (Begriff s. unten) 
ausgezeichnet sind, die Teleostier in der Ontogenese vereinzelt 
echte Larvenmerkmale oder Andeutungen von solchen aufweisen. 
Solche Unterschiede im Entwicklungstvpus dieser Gruppe môügen 
z. T. die Unsicherheit in der Bezeichnung der frisch aus dem Ei 
geschlüpften Teleostierstadien erklären. Die meisten Autoren 
nennen diese .Larven”. Andere hingegen sind vorsichtiger bei der 
Anwendung dieses Begriffes. So schreibt HaEmPpELzL (1913): ,, Die 
jungen Fischchen pflegt man allgemein als Larven zu bezeichnen.…. 
Als echte Fischlarven kônnen wir... nur. ansprechen: …. die des 
Aales (Anguilla) und Jjene der Plattfische (Pleuronektiden).“# 
(p. 120.) , Was nun die Jugendformen aller anderen Fische betrifit, 
so ist man eigentlich keineswegs berechtigt, sie als echte Larven 
anzusehen, wenngleich sie sich in mancher Weise von den erwach- 
senen Tieren unterscheiden.® (p. 122.) 

Es scheint aber noch ein anderer Grund für Jene Unsicherheït 
in der Bezeichnungsweise vorhanden zu sein. Das ist das Fehlen 
eines wirklich objektiven Kriteriums in der bis vor kurzem allge- 
meim gültigen Definition der Larve (— ein beim Verlassen der 
Eihüllen oder des Mutterkôrpers dem Adulten mehr oder weniger 
unähnlichen Stadium). 1941 traten GE1GY und PORTMANN diesem 
Mangel durch eine schärfere morphologische Fassung der Meta- 
morphose entgegen (Definition s. weiter unten). Daraus ergibt sich 
auch sofort eine klare Definition der Larven (— ,.Entwicklungs: 
stadien, die auf Embryonalstadien folgen, sich von ihnen aber durch 
besondere transitorische Bildungen (,,.Larvenorgane“) unterscheiden, 
deren Funktion in diese Entwicklungsperiode fäallt® (p. 736)). 

GEicy und PORTMANN bestätigen die oben zitierte Auffassung 
von HAEMPEL und nennen eine Entwicklung, wie sie den meisten 
Teleostiern eigen ist, wegen der Komplizierung des embryonalen 
Teiles der Ontogenese durch die Ausbildung besonderer transi- 
torischer Dotterorgane ,sekundäre direkte Entwick- 
lung“ oder ,Entwicklung mit abhängigen Embryonen“-{Dotter- 
versorgung der Embryonen durch den Mutterkürper). 


. 
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Am Beispiel der Forelle und des Hechtes werden wir nun in 
emem etwas allgemeineren Rahmen den speziellen Beitrag der 
frühen Brustflossenbewegungen zu diesem Problemkreis zu dis- 
kutieren versuchen. 


Forelle: Sie zeigt im Schlüpfzustand einerseits noch 
typisch embryonale Merkmale, wie z. B. den protocerken Saum, 
den Dottersack (als typischen Embryonalanhang), andererseits 
aber auch schon Jungtiermerkmale, wie das Vorhandensein der 
Mund- und Kiemenüfinung und, in physiologischer Hinsicht, der 
Atembewegungen. Meist sind die Jungtiermerkmale erst in Andeu- 
tungen (z. B. Anlagen der Unpaarflossen) oder ersten Entwick- 
lungsstadien (z. B. Pigmentierung) vorhanden. Aber, und dies ist 
besonders wichtig, wir finden keine Bildungen, die zusätzhich und 
transitorisch, also larval, wären. Demnach gehôrt die Forelle zu 
den Formen mit (sekundärer) direkter Entwicklung. Diese führt 
ohne Metamorphoseerschemungen 11%—2 Monate nach dem 
Schlüpfen (bei 8°) zu dem Zustand eines richtigen Jungfisches. 

Zu diesem Zeitpunkt ist der Dotter verschwunden, die Kürper- 
vestalt ist adultähnhich, die Pigmentierung ist zum Juvenilkleid 
der Forelle geworden (Point, 1939, p. 390). Bei unserer Wachs- 
tumsanalyse verschiedener Organe haben wir gesehen, dass das 
relative Wachstum der untersuchten Organe um jene Zeit sukzessive 
mehr oder weniger isometrisch wird (s. Abb. 5), zuerst bei der 
Brustflosse (bei 26 mm langen Tieren), am spätesten beim Operkel 
(bei ca. 34 mm langen Tieren), der allerdings schon vorher nur 
schwach positiv allometrisch zunahm. Adultähnlich werden auf 
diesem Stadium auch die Brustflossenbewegungen und das allge- 
meine Verhalten. Die Forelle ist zum Jungfisch geworden und 
scheint mehr oder weniger 1hre endgültige Lebensform erreicht zu 
haben. Als eines der ersten Anzeichen hierfür kônnen wir u. a. das 
Eintreten der Brustflossenbewegungen in die 2. Phase ansehen. 

Die Zeit vom Schlüpfmoment an (eigenthich schon von einem 
Stadium im Ei an, wo der äussere Atemapparat funktionsbereit 
wird (Kôrperlänge 10—11 mm)) bis zum Erreichen des adult- 
ähnhichen Jungfischstadiums ist eine transitorische Entwicklungs- 
periode, die durch ein in seinen Anteilen sich ständig änderndes 
Nebeneinander von Embryonal- und Jungtiermerkmalen aus- 
gezeichnet ist, nicht aber durch Larvenbildungen. Daher ist die 
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Bezeichnung ,Larve* für dieses Zwischenstadium nicht zulässig. 
Berechtigter scheint die Benennung ,Jugendform“ zu sein, obwohl 
man auch hier auf Schwierigkeiten stôsst wegen des (abgestuften) 
embryonalen Gepräges dieses Stadiums. Eine solche Diskussion 
gehôürt aber nicht mehr zur Aufgabe dieser Arbeit. Vielmehr haben 
wir in diesem Zusammenhang ein anderes Problem zu erürtern. 

Wir haben in der Einleitung darauf aufmerksam gemacht, dass 
es angesichts der dort skizzierten Ontogeneseverhältnisse bei den 
Teleostiern theoretisch nicht von vorneherein ausgeschlossen ist, 
auch bei den sich anscheinend emdeutig direkt entwickelnden 
Formen noch Andeutungen larvaler Merkmale finden zu künnen. 
Eine solche glaubt man auf den ersten Blick im Brustflossen- 
rhythmus der 1. Phase bei der jungen Forelle vor sich zu haben. 
Denn einerseits sind diese Bewegungen der zudem sehr gross 
erscheinenden Brustflossen nicht mehr als embryonal zu bezeichnen, 
andererseits aber scheinen sie in ihrem Wesen ganz von denjenigen 
der Jung- und Adultfische (2. Phase) abzuweichen. 

Wir wollen daher auf Grund unserer Beobachtungen zu analy- 
sieren versuchen, ob sie irgend welchen larvalen Charakter besitzen 
oder ob sie sich doch in das Gesamtbild einer direkten Entwicklung 
einfügen. Einer solchen Analyse legt sich aber zunächst eine grosse 
Schwierigkeit in den Weg. Denn die Kriterien, die GEIGY und 
PorRTMANN (1941) (und Geicy (1941)) für eine indirekte Entwick- 
lung mit Larvenstadien geben, sind mehr oder weniger rein mors 
phologischer Art. In unserem Falle handelt es sich jJedoch um 
physiologische Erscheinungen, die zur Diskussion stehen. Doch 
lohnt sich ein solcher Versuch, weil er vielleicht abklären kann, oh 
auch physiologische Merkmale zur Einordnung irgend einer 
tierischen Ontogenese herangezogen werden künnen oder nicht. 

Wir werden so vorgehen, dass wir an Hand der drei Haupt: 
prozesse, die von GE1Gy und PorTMann (1941, p. 736) als hinrek 
chende Bedingungen für eine echte Metamorphose angegeben 
werden, zu entscheiden versuchen, ob beim Brustflossenrhythmus 
solche Metamorphoseerscheinungen auftreten oder nicht. Wenn 
wir nämlhch keine Metamorphose bei den Brustflossenbewegungen 
aufzeigen künnen, dann kann auch der Brustflossenrhythmus der | 
[. Phase nicht als .larval* bezeichnet werden. 

Die drei Hauptprozesse, auf die jede echte Metamorphose | 
zurückgeführt werden kann, sind: 
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4. …. Abbau bestimmter Kôrperpartien oder Organe; 
… die transitorischen, larvalen Bildungen.” 


2. ,.. Neuaufbau gewisser Partien aus Anlagen, die 
bisher in embryonalem Zustand verharrten und nun zur 
Entwicklung und Ausdifferenzierung kommen. … die a d'u 1- 
cnuBEdanmgen (..)" 


3. ..…. Weiterbestehen gewisser Partien, die sich durch 
die Metamorphose ,hindurchretten", sie überdauern und 
in den adulten Organismus übernommen werden, entweder 
ohne sichtbare Begleiterscheinungen oder nach Überwindung 
einer inneren Krisis (.…) … die von Anfang an definitiven 
larvo-adulten Bildungen.“(GE1Gy, 1941,p.484.) 


Bei einer direkten Entwicklung haben wir keine solche Umwand- 
ung, sondern eine allmähliche Weiterentwicklung. 

Da die Metamorphose ihrem Wesen nach ein Gestaltungsvor- 
rang ist, dürfte es, wie gesagt, nicht leicht sein, diese morpholo- 
schen Kriterien auf physiologische Vorgänge allgemein zu über- 
ragen. Zudem sind Funktionen nicht immer so leicht abzugrenzen 
vie Strukturen. Eine solche Übertragung soll daher nur an diesem 
anz speziellen Beispiel des Brustflossenrhythmus versucht werden. 

Was zunächst noch die morphologische Entwicklung der Brust- 
losse anbetrifft, so entspricht sie, rein qualitativ betrachtet, einer 
hrekten Entwicklung. Nicht so einfach verhält sich das relative 
Vachstum der Flosse. Die eingeschaltete isometrische Wachstums- 
tappe gibt der 1. Phase einen gewissen Eigenwert, der dem ober- 
lächlichen Blick etwas ,,Larvales* vortäuschen künnte. Aber hier 
assen sich die obigen Kriterien (Abbau, Weiterbestehen, Neuauf- 
au) nicht einfach anwenden, schon besonders deshalb nicht, weil 
rorläufig über die kausale Seite dieses Wachstums nichts ausgesagt 
verden kann. Die Frage nach der Bewertung dieses isometrischen 
VNachstums muss also offen gelassen werden, wenn sie nicht vorein- 
*#enommen beantwortet werden soll. 

In der Entwicklung der Bewegungen der Brustflossen fällt uns 
ime Phase auf, die den Anschein einer ,Metamorphose“ derselben 
nacht, nämlich die Übergangsphase (der ..Ruherhythmus“ der 
. Phase wird scheinbar ,abgebaut“, und die eigentlichen lokomo- 
onschen Bewegungen der 2. Phase ,aufgebaut“). Diese ist also die 
ritische Phase, die wir einer Überprüfung hinsichtlich der drei 
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genannten Bedingungen unterziehen müssen, unter denen wir aber 
unser Hauptaugenmerk fast ausschliesshich auf die 1. Bedingung 
zu richten brauchen; denn bei der Suche nach larvalen Merkmalen 
ist Zunächst das Ausschlaggebende, ob während einer bestimmten 
Entwicklungsperiode etwas abgebaut wird. Aus unseren Beobach- 
tungen ergibt sich nun Folgendes: 

Das Abnehmen und allmähliche Verschwinden des in der 
{. Phase ununterbrochen tätigen ,Ruherhythmus“ der Brust- 
flossen (— Rhythmus am ruhigen Tier) während der Übergangs- 
phase hat auf den ersten Blick den Charakter eines Abbaus einer 
transitorischen, larvalen Funktion (1. Bedingung). Aber die 
genauere Beobachtung der Brustflossenbewegungen während ihrer 
Entwicklung lässt erkennen, dass diesem scheinbaren Abbau 
weniger em Verschwinden entspricht als vielmehr ein Hinzukom- 
men von etwas Neuem. Denn was in der 2. Phase verschwunden 
ist, ist nur der Brustflossenrhythmus am ruhigen Tier. Sobald sich 
dieses bewegt, taucht der Rhythmus an sich wieder auf, jedoch 
unter veränderten und ständig wechselnden Bedingungen, da er 
jetzt ganz in das allgemeine Lokomotionssystem eingeschaltet 1st. 
M. a. W. wird also der Rhythmus an sich nicht abgebaut, sondern 
er bleibt, wenn auch z. T. nur in funktionsbereitem Zustand (ohne 
in Erscheinung zu treten), weiterbestehen. Dadurch aber, dass er in 
den allgemeinen Bewegungsapparat eingebaut wird, kommt er im 
vüllige Abhängigkeit ,hôherer* Zentren, was am ruhigen Tier sogar 
zur vollen Hemmung führt. Diese ganzen ÂAnderungen, die während 
der Übergangsphase an den Brustflossenbewegungen vor sich gehen, 
scheinen mir in übertragenem Sinn am ehesten einer ,.Differenzie- 
rung* derselben vergleichbar. Die Aufbauprozesse, die dazu 
führen, fügen sich aber ganz in den Rahmen einer direkten 
Entwicklunge. 

Mehr Beweiskraft für die Auffassung, dass der Brustflossen- 
rhythmus der 1. Phase keine transitorische, larvale Erscheinung 
ist, und dass ein eigentlicher Abbau derselben nur vorgetäuseht 
wird, haben die von Hozsr'schen Versuche (s. p. 477 ff.) War 
haben gesehen, dass, wenn den dort untersuchten Fischen (unter 
denen zwar die Forelle nicht vertreten war) das Zentralnerven- 
system in der vorderen Medulla durchschnitten wurde, versehiedene 
Flossen dieser ,Medullafische“, u.a.a. die Brustflossén, nach 
Überwindung des Operationsschockes mit der Zeit spontan und 
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anunterbrochen bis zum Tode des Tieres rhythmisch zu schlagen 
begannen. Wir haben schon früher damit die Brustflossenbewegun- 
ven der 1. Phase verglichen. Wäre der Rhythmus wirklich ,abge- 
baut* worden, künnte er nicht wieder in alter Form hervorgeruien 
werden, wenn auch die Bedingungen, unter denen dies eintritt, 
twas künstliche sind. 

In diesem Zusammenhang ist nicht ganz unbedeutend, dass der 
Ruherhythmus“ am Ende der Übergangsphase nicht dadurch 
verschwindet, dass seine Frequenz null wird, obwohl sie abnimmit, 
sondern durch Nullwerden der Amplitude. 

Endlich seien noch die experimentellen Ergebnisse am Brust- 
lossenrhythmus herangezogen, um an ihnen unsere Frage zu 
prüfen : 


1. Die Versuche über die Beeinflussung der Frequenz des 
Brustflossenrhythmus durch M.S.222 (p. 440 ff.) zeigen 
zunächst nur Entwicklungsänderungen physiologischer Art 
am Ende der 1. Phase und während der Übergangsphase an 
wobei sie zugleich eine quantitative Trennung beider Phasen 
zu ermôglichen scheinen. Da über den genauen Ansatzpunkt 
dieses Narkotikums noch nichts bekannt ist, kann das obige 
Resultat vorläufig zu unserer Frage in dieser Hinsicht nicht 
viel beitragen. Aber der Vergleich mit den Atembewegungen 
hat den hier wichtigen Tatbestand ergeben, dass in der 
Frequenzbeeinflussung bei beiden Rhythmen eine gewisse Pa- 
rallelität im Durchschnitt vorhanden ist. Dies scheint immer- 
hin zu zeigen, dass nichts im Verhalten der Frequenz des 
Brustflossenrhythmus gegenüber M.S. 222 auf eine zusätz- 
liche, larvale Eigenschaft schliessen lässt; sonst müssten wir 
ja auch dem Atemrhythmus in einem gewissen Grade 
larvale Züge zubilligen, was sehr unwahrscheinlich ist. Es 
scheinen vielmehr zu dieser Zeit immer noch ganz allgemeine 
Entwicklungsvorgänge im Nervensystem vor sich zu gehen, 
die nichts mit Metamorphose zu tun haben. Auf solche 
Prozesse weisen auch früher kurz erwähnte Versuche mit 
MS. 222 hin, aus denen sich ergab, dass die Bestimmung 
derjenigen Konzentration des Narkotikums, in der gerade 
noch durch Klemmen der Schwanzspitze eine Bewegungs- 
reaktion bei den kleinen Forellen ausgelüst werden kann, in 
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der {. Phase relativ unsicher und erst in der Übergangsphase | 
emdeutig wird. 


DD 


Die CO,-Versuche, aus denen beim Brustflossenrhythmus im 
Gegensatz zu den Atembewegungen praktisch keine Fre- 
quenzänderung bei CO,-Zusatz zum Wasser resultierte, sind 
insofern hier wichtig, als sie zeigen, dass der Brustflossen- 
rhythmus der 1. Phase nicht für eine oben als sehr zweifel- 
haft erkannte Atemhilfsfunktion mit einer speziellen Fre- 
quenzregulierung von transitorischem, larvalem Charakter 
ausgestattet ist. 


Wie ja überhaupt aus unserer Bedeutungsanalyse hervorgeht, 
ist es nicht môüglich, eine bestimmte biologische Bedeutung der 
Brustflossenbewegungen der 1. Phase glaubhaft zu machen. Auch 
von dieser Seite her scheint nichts auf Larvenstruktur hinzudeuten: 

Was schliesslich die geringen AÂnderungen in der Temperatur- 
abhängigkeit der Frequenz des ,, Ruherhythmus der Brustflossen 
anbetrifft, so lassen sie keine Schlussfolgerungen zu unserer Frage 
zu. Denn die physiologischen Vorgänge, die die Frequenz des 
Rhythmus und die Form 1hrer Temperaturabhängigkeit bedingen 
und wahrschemlich sehr komplexer Natur sind, sind noch ganz 
unbekannt. 

Aus dem Gesagten muss man schliessen, dass der Brustflossen- 
rhythmus der 1. Phase keine zusätzliche transitorische, also larvale 
Tätigkeit ist, da er ja später nur überdeckt wird, ohne wirklich 
verschwunden zu sein. Er scheint auch kein Merkmal an sich zu 
haben, das man als larval bezeichnen kônnte. Daher karn die 
Übergangsphase nicht als ,Metamorphoseperiode“ bewertet werden. 
Sie scheint eher einer ,Differenzierungsphase” der Brustflossen- 
bewegungen gleichzukommen, indem der primär gegebene, mono: 
tone Rhythmus in den umfassenderen, allgemeinen Lokomotions: 
apparat eimgebaut wird, unter dessen neuen Systembedingungen er 
ständigen Modifikationen unterworfen ist. Die 1. Phase hat noch 
fast embryonalen, wenigstens weitgehend ,,undifferenzierten” 
Charakter und ist in gewissem Sinne fast vergleichbar einer Organ- 
anlage. Die Anderungen während der Entwicklung der Brustflossen- 
bewegungen fügen sich daher in den Rahmen einer direkten Ent- 


wicklung ein. 


BRUSTFLOSSEN JUNGER BACHFORELLEN 499 


Hecht: Da wir beim Hecht auch einige genauere Beobach- 
tungsdaten besitzen, wollen wir versuchen, die Bewertung der 
frühen Brustflossenbewegungen ebenfalls auf diese Art auszu- 
dehnen. 

Der Hecht schlüpft auf rein embryonaler Stufe aus dem E1: 
Mund- und Kiemenôffnung sind noch nicht durchgebrochen, im 
protozerken Saum sind noch keine Andeutungen der unpaaren 
Flossen vorhanden, die Brustflossen sind noch vollständig ruhig, ein 
relativ grosser Dottersack, als typischer Embryonalanhang, 1st 
vorhanden. Die Schwimmbewegungen des Rumpfes sind allerdings 
schon weitgehend koordiniert. Als embryonal kann vielleicht auch 
die diffuse Blutverteilung auf dem Dottersack gedeutet werden. 
Nur ein Organ macht eine Ausnahme: die Haftpapillen am Kopf. 
Diese ermüglichen die hängende Lebensweise während der anfäng- 
hchen Ruheperiode und sind zusätzlich und transitorisch (sie 
beginnen erst etwa 10—-12 Tage nach dem Schlüpfen abgebaut zu 
werden). Es handelt sich also um ein vereinzeltes, ganz isohertes 
Larvenmerkmal im Entwicklungsgang des Hechtes, der sonst in 
morphologischer Hinsicht durchaus direkt verläuft. Hier haben wir 
also wieder einen jener Fälle mit larvalen Andeutungen in der 
Intogenese, die wir als seltene Ausnahmen da und dort unter den 
l'eleostiern erwarten dürfen. 

Was nun den Brustflossenrhythmus anbetrifft, so setzt er, wie 
wir gesehen haben (p. 464) normalerweise 3—5 Tage nach dem 
schlüpfen der Tiere ein. Ist er einmal vorhanden, dann ändert er 
sich seinem Wesen nach nicht mehr in der Entwicklungsperiode, 
während der ich die Hechte beobachtete (in Einzelfällen war mir 
dies bis zu ca. 35 mm Kôrperlänge môglich, bei der sie der äusseren 
zestalt nach schon mehr oder weniger richtige Jungfische geworden 
sind). In dieser Hinsicht tritt also nicht wie bei der Forelle eine 
Phase ein, die oberflächlich einer Metamorphose gleicht. Was sich 
ingegen in jener Zeitspanne geändert hat, sind die zentralen 
3eziehungen des Rhythmus. Wir haben gesehen, dass anfänglich 
ine gewisse physiologische Beziehung zum Atemrhythmus besteht 
8. p. 465), und dass nach der Ruheperiode der Tiere die Brust- 
lossenbewegungen  weitgehend mit den  Rumpfbewegungen 
rekoppelt zu sein scheinen. 

[In Bezug auf die Eigenschaften der Brustflossenbewegungen 
\aben wir also in den letzten Tagen der Ruheperiode der Hechte 
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wieder eine Phase, die oberflächlich Andeutungen von Metamor- 
phoseerscheimungen zu zeigen scheint, indem hier eine Kigenschaît 
des Brustflossenrhythmus scheinbar .abgebaut* wird, eine andere 
.neuaufgebaut". Bei näherer Prüfung verhält es sich aber ähnhch 
wie in der Übergangsphase bei der Forelle. Diese Kopplung mit den 
Rumpfbewegungen bedeutet auch wieder die Einbeziehung des 
Rhythmus in den allgemeinen Lokomotionsapparat, der erst um 
diese Zeit ständig in Funktion zu treten beginnt, während er vorher 
nur sporadisch tätig war, und der später offenbar noch allmählichen 
Anderungen zentralnervüser Art unterworfen ist. Was nun die 
vorangegangenen Beziehungen zum Atemrhythmus betrifft, so 
stellen sie Erschemungen dar, die sehr wahrscheinlich auf bestimm- 
ten zentralnervüsen Bedingungen auf diesem Entwicklungsstadium 
beruhen. Es ist denkbar, dass das Atemzentrum in der Medulla, 
die wohl auf diesem Stadium in erster Linie als Quelle des nôtigen 
Erregungszustandes für den Rhythmus angesehen werden muss, auf 
diesen Prozess der Erregungssteigerung einen gewissen Einfluss hat. 
Darauf deuten gerade jene Beobachtungen über die leichte Fre- 
quenzsteigerung der Atembewegungen vor dem KEinsetzen der 
Brustflossenvibrationen hin (p. 465 unten). 

Ein Vergleich mit den Medullafischen ist schwierig, da im 
allgemeinen ,bei ihnen nach dem Eingriff die Atmung erlisceht. In 
einer Reihe von Fällen traten aber unvollkommene, seltene Atem- 
bewegungen (der Kiemendeckel) später wieder auf, und zwischen 
diesen und den Flossenrhythmen zeigten sich deutliche Bezie- 
hungen.* (Vox Hozsr, 1939 a, p. 290.) Nach Beobachtungen an 
Medullapräparaten von Haien hält es von Hozsr für .wahrschems 
lich, dass das periodische spontane Ein- und Aussetzen der Flossens 
rhythmen unter gewissen Bedingungen, auch bei unseren Präpas 
raten unmittelbar auf medullären Einflüssen beruht.* (p. 291.) 
Wir haben schon früher den immer wieder unterbrochenen Brust- 
flossenrhythmus des jungen Hechtes mit solchen pausenbildenden 
Rhythmen verglichen. 

Obwohl wir gerade auf Grund ihrer varierenden Tätigkeit den 
frühen Brustflossenbewegungen beim Hecht gewisse Andeutungen 
einer Atemhilfsfunktion, die aber keiner biologischen Notwendig- 
keit zu entsprechen scheint (s. p. 486/488), nicht vollständig 
absprechen konnten, so weist doch nichts an ihnen auf larvale 
Eigenschaften hin. Die Situation ist die ähnliche wie bei der Forelle, 
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Die beschriebenen Erscheinungen beim Hecht künnen entweder 
ils dauernde Eigenschaften angesehen werden, die normalerweise 
rollständig verdeckt werden durch die Einbeziehung des Brust- 
lossenrhythmus in den Gesamthewegungsapparat, oder aber als 
3egleiterscheimung von Entwicklungsprozessen und damit ver- 
vundenen Zustandsänderungen im Zentralnervensystem. So oder 
o spricht nichts gegen eine direkte Entwicklung. 


VIII ZUSAMMENFASSUNG 


1. Der ununterbrochene Brustflossenrhythmus der frisch ge- 
chlüpften Forelle gewinnt besonderes Interesse, da er auf den ersten 
3hck eines der bei Teleostiern sehr seltenen larvalen Merkmale 
larzustellen scheint. 


2. Rhythmische Brustflossenbewegungen beginnen bei der 
3achforelle schon im Ei, ca. 14 Tage vor dem Schlüpfen, beim 
Herausnehmen des Embryos aus dem Ei bereits 3 Tage früher. 
m Ei sind die Bewegungen meist immer wieder unterbrochen. 


3. Erst ausserhalb des KEies, natürlicherweise nach dem 
schlüpfen der jungen Bachforellen, setzt ein ununterbrochener 
3rustflossenrhythmus ein. In Bezug auf dessen Entwicklung beim 
eschlüpiten Tier habe ich drei Phasen unterschieden: 1. Phase, 
Jbergangsphase und 2. Phase. Ihre Eigenschaften finden sich in 
ler Übersicht auf p. 439 zusammengefasst. 


4. Für die Frequenz des ,Ruherhythmus“ der Brustflossen bei 
ler Bachforelle werden einige experimentelle Daten gegeben: 


a) Ihre Beeinflussung durch M.S. 222 ändert sich im Laufe 
der Entwicklung, z. T. parallel derjenigen der Atemfrequenz. 
In einer 0,025—0,032/,, Lüsung dieses Narkotikums macht 
die mittlere Frequenz an der Grenze 1. Phase—Übergangs- 
phase einen Sprung von ca. 330 auf 270 min! bei 15°. 


_ b) CO, beeinflusst die Brustflossenfrequenz im Gegensatz zur 
Atemfrequenz praktisch fast nicht (Anstieg um durch- 
schmittlich 214% gegen 14% bei den Atembewegungen). 
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c) Die Temperaturabhängigkeit der mittleren Brustflossenfre- 
quenz wurde für drei Entwicklungsstadien ermittelt. Im 
Gegensatz zum Atemrhythmus steigt das Q,, nie über 2 
und die obere Temperaturgrenze wird ohne vorheriges 
Absinken der Frequenz erreicht. 


>. Das relative Längenwachstum der Brustflosse der Bach: 
forelle ist ausgezeichnet durch eine isometrische Wachstumsetappe, 
die vor dem endgültigen isometrischen Wachstum zwischen zwei 
stark positiv allometrische Etappen eingeschaltet ist und den 
anderen wachsenden Kôürperteilen fehlt. Diese verschiedenen Phasen 
fallen zeitlhich weitgehend mit den unterschiedenen Phasen der 
Brustflossenbewegungen zusammen. 


6. Weitere Fischarten (s. Inhaltsverzeichnis) wurden auf ihre 
frühen Brustflossenbewegungen hin beobachtet. Nur die Junge 
Barbe hat keinen ,Ruherhythmus”. Im übrigen ist das Erscher 
nungsbild des Brustflossenrhythmus durch seine inneren Bezie- 
hungen und durch die allgemeinen Begleitumstände von Art zu 
Art sehr verschieden. Das Besondere bei der Forelle wurde auf 
p. 473 unten zusammengefasst. 


7. Zur Ergänzung der Beobachtungsergebnisse werden diese 
in einigen allgemeinen Betrachtungen diskutiert. 


a) Der Entwicklungsvorsprung der Brustflossen gegenüber den 
Bauchflossen wird als Norm der Mehrzahl der Teleostier 
erkannt. 

Ausgehend von der von Horsr'schen Theorie wird als 
Hypothese versucht, die physiologischen Grundlagen für 
die 1. und 2. Phase der Brustflossenbewegungen bei der 
jungen Bachforelle zu skizzieren. Der Unterschied zwischen 
beiden Phasen wird mit demjenigen zwischen Medulla- und 
intaktem Fisch verglichen. 


b 


7 


c) Es wird nachzuweisen versucht, dass der Brustflossenrhyth- 
mus bei der frisch geschlüpften Forelle nicht als Anpassungs: 
erscheinung verstanden werden und dass ihm keine wirkliche 
biologische Bedeutung zugesprochen werden kann. Die 
oleiche Situation ergibt sich für die frühen Brustflossen- 
bewegungen beim Hecht und Barsch. 
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d) Endlich wird zu beweisen versucht, dass die Frühphase der 


Brustflossenbewegungen bei Forelle und Hecht Kkeinen 
larvalen Charakter hat und sich also der in morphologischer 
Hinsicht (mit der einzigen Ausnahme der Haftpapillen des 
jungen Hechtes) direkten Entwicklung der beiden Arten 
emnfügt. 
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Un Temnocéphale nouveau, 
T'emnocephala handschint n.sp. 


de la Nouvelle Guinée. 


par 


Jean G. BAER 


Avec 8 figures dans le texte. 


Vivant associés à des Crustacés d’eau douce distribués sur trois 
continents, les Temnocéphales forment un matériel intéressant 
pour l’étude des problèmes zoogéographiques. Leur présence passe 
la plupart du temps imaperçue et leur trouvaille est par conséquent 
fortuite. Il est cependant possible de les rencontrer dans les musées, 
au fond des bocaux renfermant des Crustacés, à condition que le 
liquide conservateur dans lequel ceux-c1 sont immergés n'ait pas 
été renouvelé trop fréquemment n1 de façon trop consciencieuse ! 

Grâce à la complaisance de notre collègue, le professeur 
Ed. HanpscHiN, conservateur au Musée d'Histoire naturelle de 
Bâle, nous avons pu examiner divers bocaux renfermant des 
Crustacés rapportés des grandes îles de l'Océanie. C’est ainsi que 
nous avons découvert, au fond d’un bocal renfermant les Parasta- 
aides Paracheraps quadricarinatus v. Mart. de la Nouvelle-Guinée 
néerlandaise, une nouvelle espèce de Temnocéphale que nous nous 
faisons un plaisir de dédier à notre collègue bâlois. 

: Temnocephala handschinti n. sp. mesure 560 y à 1,5 mm. de long 
jusqu'à la base des tentacules; la largeur maximum varie de 520 
à 4,3 mm. Les cinq tentacules sont légèrement claviformes et 
“ephiés sur la face ventrale du Ver. L’organe de fixation situé à 
‘extrémité postérieure de la face ventrale a 172 à 250 u de diamètre; 
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son bord antérieur ne recouvre pas le pore sexuel (fig. 1 et 2). 
L’épiderme est totalement dépourvu de pigment et ne présente nulle 
part de ciliature. Le caractère le plus saillant de cette nouvelle 
espèce est la présence, sur la face dorsale du Ver, de volunuineuses 
papilles sensorielles, longues de 50 & et dans lesquelles pénètrent 


Pre 71 
T'emnocephala handschini n.sp. T. handschint n. sp. 
Vue dorsale d’une préparation totale Coupe sagittale: Ag, atrium gémita 
montrant les papilles sensorielles. C, cerveau avec l’œil: I, intest 


O.a, organe de fixation; Ph,ph 
rynx; Vit, glandes vitellogènes: 


des fibres nerveuses (fig. 4). Ces papilles sont disposées de façon 
symétrique, suivant sept rangées transversales qui renferment en 
général quatre papilles chacune sauf la troisième rangée qui en 
renferme six et les deux dernières, deux chacunes. Il y a une cers 
taine analogie entre ces papilles et celles décrites par HASWEeEL 
(1893) chez Craspedella spencert Hasw. et chez Actinodactylella \ 
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blanchardi Hasw., deux espèces qui diffèrent cependant totalement 
de la nôtre par leur anatomie. La face dorsale de nos plus grands 
échantillons est recouverte d’écailles, disposées régulièrement 
(fig. 5) et qui débordent les côtés latéraux du Ver (fig. 6). Ces 
écailles, formées par la sécrétion des glandes cutanées, atteignent 
chez cette espèce un développement exceptionnel. Chez d’autres 
espèces de Temnocéphales, T. fasciata Hasw. par exemple, la 


JE D 


T'. handschint n. sp. 


Appareil sexuel femelle reconstitué d’après les coupes: Ag, atrium génital; 
Oo, ootype; Ov, ovaire; P, orifice mâle; R, vesicula resorbiens; Rs, récep- 
tacle séminal; Ut, utérus; VId, vitelloducte. 


sécrétion des glandes cutanées forme à la surface de l’épiderme un 
revêtement d'épaisseur variable et à surface irrégulière mais qui 
n'atteint jamais l’épaisseur de celui que nous venons de décrire. 
. Les pores excréteurs sont situés à la face dorsale, à la hauteur 
environ des yeux (fig. 1) et en avant de la première rangée de 
papilles. Les yeux sont volumineux et renferment un pigment 
mélanique disposé en grains grossiers; ils sont enchâssés dans la 
Partie supérieure du cerveau qui apparaît nettement sous forme 
de deux grosses masses ganglionnaires réunies par un entrelacis de 
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fibres commissurales (fig. 2). La bouche se trouve immédiatement 
en arrière du cerveau, à la face ventrale et le volumineux pharynx 
qui lui fait suite ressemble à celui de la majorité des espèces de 
Temnocéphales, c’est-à-dire que le sphincter postérieur est beau- 
coup plus développé que l’antérieur. Il débouche dans un intestin 
relativement volumineux, plus large que long et dont la paroi, 
épaisse, ne laisse deviner aucune limite cellulaire. 

L'état de conservation de notre matériel ne nous permet pas 
d’aflirmer la présence de glandes à rhabdites. Celles-ci paraissent 
exister néanmoins de chaque côté et en avant de l'intestin; leur 
contenu caractéristique se laisse deviner, mais a perdu sa colo- 
rabilité. [Il en est de même des glandes situées dans la partie posté- 
rieure du Ver et qui déversent leur sécrétion à la surface de l’organe 
de fixation. 

Il y a deux paires de testicules comme chez tous les Temno- 
céphales, la paire postérieure étant ici un peu plus volumineuse 
que la paire antérieure. Les canaux efférents débouchent dans une 
grosse vésicule séminale qui vient s'ouvrir dans l’appareil copula- 
teur; une vésicule éjaculatrice (vide BAER, 1931, p. 16) se trouve 
vers la base de cet appareil dont la structure est simple (fig. 7}: 
Il est formé par un entonnoir à parois chitineuses long de 138 w 
et mesurant 12 y de diamètre dans sa portion la plus évasée. 
L’extrémité distale de l'appareil copulateur présente une série de 
plis longitudinaux qui lui permettent sans doute de se dilater 
lorsque l’appareil est protracté et pénètre dans l’atrium génital. 
Les organes femelles sont de structure relativement simple compa- 
rés à ceux d’autres espèces. Il existe deux réceptacles séminaux 
dans la paroi de l’oviducte près de lendroit où celui-ci débouche 
dans l’ootype et reçoit le vitelloducte (fig. 3). Celui-ci est impair, 
du moins sur les deux seules séries de coupes que nous possédons. 
De loviducte part un court canal qui le relie à une vesicula resors 
biens de grande taille et dont la partie antérieure est en relation 
étroite avec l'intestin. Nous n'avons pas trouvé trace d’un canäl 
génito-intestinal, même passager. L’utérus est court mais fortement 
muselé et présente un épaississement de sa paroi à l’endroit où Al. 
vient s'ouvrir dans l’atrium génital. Il semble y avoir des glandes 
unicellulaires autour de l'utérus mais l’état de notre matériel ne 
nous permet pas d’en fixer ni le nombre ni la topographie. Les 
œufs ont 600 y de long sur 220 u de diamètre; ils ont la forme de 
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petites massues fixées aux téguments de l’hôte par leur plus petite 
extrémité. Nous avons observé que ces œufs sont collés essentielle- 
ment sur les côtés de la caparace de l’hôte et qu'ils sont déposés en 
cercle dont le centre est occupé par le Temnocéphale lui-même. 
Sur les pattes des échantillons de Paracheraps quadricarinatus 
que nous avons examinées se trouvent encore d’autres œufs de 
Temnocéphales mais qui appartiennent vraisemblablement à une 
autre espèce, que nous n'avons pu découvrir dans le bocal. Ces œufs 


re 4-7 


T'. handschint n. sp. 


4. Coupe longitudinale d’une papille sensorielle; 5. Aspect des «écailles » à 
la face dorsale; 6. « Ecailles » sur les côtés du Ver; 7. Organe copulateur 
mâle. 


ne sont pas pédonculés comme ceux de 7. handschint n. sp. mais 
sont fixés par l’un de leurs côtés sur les téguments du Crustacé: 
plus volumineux que les précédents, ils mesurent 700 sur 300 u. 
Parmi les Temnocéphales connus, seuls 7°. dendyi Hasw., T. fasciata 
Hasw., 7. semperi Weber et Craniocephala biroi Mont. possèdent 
des œufs fixés de cette façon. Les deux premières espèces n’ont été 
signalées jusqu'ici que sur des Parastacides australiennes; 7. sem- 
Iperi, l'espèce qui présente la plus grande répartition géographique, 
se rencontre sur des Potamonides des Indes néerlandaises, des 
Célèbes et des Philippines ainsi que du Sud de la Chine; quant à 
IC. biroi, cette espèce n’a été signalée que chez une Grapside, 
Sesarma gracilipes M. E. et c’est, jusqu'ici, la seule qui ait été 
découverte en Nouvelle-Guinée. Malheureusement aucun des œufs 
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fixés aux pattes du Crustacé ne contenait un embryon suffisamment 
développé pour pouvoir y reconnaitre l'anatomie interne; le genre 
Craniocephala, contrairement à tous les autres Temnocéphales, 
possédant trois paires de testicules. Il nous est par conséquent 
impossible d’assigner les œufs trouvés sur les appendices des 
Paracheraps à une es- 
pèce connue de Tem- 
nocéphales. Nous si- 
gnalons ces faits afin 
d'attirer l'attention 
des naturalistes explo- 
rateurs sur l’impor- 
tance qu'il y à de ne 
pas conserver en vrae 
les Crustacés d'eau 
douce et surtout de 
ne pas changer le li- 
quide conservateur 
sans s'être assuré de 
la présence éventuelle 
de ces organismes au 
fond du bocal. 

Dans le même bo- 
cal où avaient été 
conservés les Parache- 
raps porteurs de 
handschint n. sp. se 
trouvaient encore un 


Fic. 8. petit nombre d’une mi- 

T'emnocephala novae-zelandiae Hasw. nuscule espèce, longue 
Photographie d’une grande pince montrant de 360 u à 400 y seu- 
les œufs et les Vers en place (pièce du Musée 4 
d'Histoire naturelle de Bâle). lement, et que nous 


croyons pouvoir attri- 

buer à 7. rouxi Merton, déjà signalé sur P. quadricarinatus aux 

iles Aru. Pas plus que MERTON, nous n'avons pu trouver les œuls 
de cette forme. 

Dans la collection des Crustacés d’eau douce du Musée de Bâle, 

se trouve un exemplaire de Paranephrops zelandicus White dont 

les pinces sont couvertes d'œufs de Temnocéphales avec les Vers 


UN TEMNOCÉPHALE NOUVEAU 511 


eux-mêmes en place (fig. 8). Ici également, la ponte entoure le 
commensal et là où ceux-ci sont tombés 1l reste un cercle bien 
délimité, sorte de cromlech en miniature ! Il s’agit de l’espèce 
T. novae-zelandiae Hasw. dont les œufs se rencontrent normalement 
sur les grandes pinces de cette Ecrevisse, mais dont une photo- 
graphie n’a encore jamais été publiée jusqu'ici! 

Quoique associés de façon constante à des espèces déterminées 
de Crustacés dulçaquicoles, les Temnocéphales ne sont pas des 
parasites. Les observations de CHiLTON (1889), de WEBER (1899) 
et de MERTON (1913) faites sur ces Vers vivants, démontrent qu'ils 
sont capables de quitter leur hôte et de mener une existence indé- 
pendante. CHILTON a réussi à conserver des exemplaires de 7. novae- 
zelandiae en vie pendant plus de quatre mois dans un bocal d’eau 
avec quelques herbes. Leur nourriture consiste en petits Crustacés 
et Rotateurs dont on retrouve souvent les restes dans l'intestin du 
Ver. Les Temnocéphales peuvent même héberger des larves de 
Cestodes du type plérocercoïde appartenant au genre /chthyotaentia, 
prouvant ainsi qu'ils ont mangé de petits Copépodes parasités et 
que ces larves se sont réencapsulées dans le parenchyme du 
Temnocéphale. 

Lorsqu'on examine la répartition géographique de ce groupe, 
on constate que la grande maJorité des espèces est associée à des 
Crustacés dulçaquicoles; seuls 7. jheringr Hasw. a été trouvé dans 
la cavité du poumon d’un Mollusque aquatique sud-américain et 
D. breviconis Mont. à la surface du corps de Tortues d’eau douce 
brésiliennes. Il est probable que ces hôtes supports soient acciden- 
tels, car T. semperi a également été observé une fois aux Célèbes, 
dans la cavité pulmonaire d’un Mollusque non déterminé. Parmi 
les autres espèces, douze sont australiennes, une néo-zélandaise, 
trois océaniennes, une malgache, huit sud-américaines, deux asia- 
tiques et une européenne. Ces trois dernières espèces appartiennent 
à un groupe distinct, nettement délimité des autres Temnocéphales. 

La répartition géographique discontinue des hôtes apparentés 
ne peut s'expliquer que par leur origine commune et celle-ci doit 
par conséquent remonter à une époque où existaient encore, entre 
| 1 D’après PereIRA et CuocoLo in Arq. Inst Biol. Sao Paolo, 1943, 12, 
bp. 101-127, 17 fig., cette espèce devient le type du nouveau genre T'emno- 
haswellia Pereira et Cuocolo, 1941. Il ne nous a malheureusement pas été 


possible de consulter ce travail signalé dans le Zoological Record pour 1943. 


| 
| 
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les continents actuels, des communications terrestres indispensables 
puisque la mer constitue pour ces Crustacés une barrière infran- 
chissable. Il n’est pas possible d’attribuer la parenté des hôtes à 
des phénomènes de convergence et, par conséquent, admettre 
qu'ils ne sont pas tous issus d’une souche commune, car si ce 
raisonnement pouvait se soutenir à la rigueur pour les Crustacés, 
il ne permettrait pas d’expliquer la présence, sur ceux-c1, des 
Temnocéphales dont la répartition géographique se superpose à 
celle de leur hôtes. Nous avons donc affaire 1e1 à des commensaux 
qui sont associés à leurs hôtes depuis le début du Tertiaire en tout 
cas; ce commensalisme qui dure par conséquent depuis des cen- 
taines de siècles n’a pas évolué en parasitisme. 
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Muséum D'HISTOIRE NATURELLE DE GENÈVE. 


Protoures de la Suisse 


par 


Hermann GISIN 


Avec 7 figures dans le texte. 


La systématique est une science malaisée; elle devient une 
âche particulièrement ardue quand 1l s’agit de débrouiller, pen- 
lant une époque troublée, une situation complexe, alors qu’on est 
oupé de toute relation avec l'étranger. 

La bibliographie sur les Protoures, quand même on l'aurait 
oute rassemblée, ne permet guère une détermination certaine des 
spèces. Cela vient de l’imprécision des descriptions publiées. 
Nous disposons d’excellents ouvrages morphologiques, mais nous 
gnorons la position-systématique exacte des espèces décrites, qui 
ont sans doute fréquentes. Certes, elles ont été baptisées, ces formes, 
nais si les noms seuls décidaient, nous compterions onze genres 
le Protoures, au lieu des quatre bien établis ! 

Mon but a été l’étude faunistique de la Suisse, pays varié mais 
estreint. Après l'établissement des formes à distinguer, j’ai dû 
enter leur dénomination d'accord avec la littérature, puis décrire 
eur caractéristique et analyser leur diagnose; enfin j'ai désiré aider 
es spécialistes futurs en publiant les tableaux que J'ai été obligé de 
lresser pour mon propre usage. 
 Hisrorique. — La découverte des Protoures, due à SILVESTRI, 
1e date que de 1907. Depuis une quinzaine d’années nous savons 
juils ne sont nullement si rares qu’on l’a cru longtemps. Pour 
2 reste, Je renvoie à l'historique publié par LERUTH (1939). 
| Quant à la faune suisse, mon maître, le professeur HANDSCHIN, 
st le seul qui ait étudié du matériel, savoir deux individus du 
ura vaudois (1920) et quelques-uns du Parc national suisse 
| ÆEev. Suisse DE Zooz., T. 52, 1945. 36 


| « 
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(Tantermozza, 1929). J’ai revu ces spécimens; voici mes détermina- 
tions: 


Eosentomon ribagar E. H. 1920 (nec Berlese )— 
®  Eosentomon armatum Stach. 


Acerentulus tiarneus E. H. 1920 (nec Berlese) — 
Acerentulus filisensillatus n. sp. 


Acerentulus tiarneus E. H. 1929 (nec Berlese) — 
Acerentulus confinis alpinus n. subsp. 


MATÉRIEL. — Depuis 1940, j'ai trié, sur des entonnoirs (sys- 
tème BERLESE-TULLGREN), environ un millier d'échantillons de 
terre d’un volume de un tiers à 1 dm chacun. Le tiers des échan- 
tillons contenait des Protoures, généralement en plusieurs exem- 
plaires. 

La majorité des prélèvements provient de la région NW de la 
Suisse: plaine et collines de Bâle, Jura bâlois, soleurois, bernois 
et argovien. J’ai examiné en outre un matériel abondant des 
localités suivantes: Plateau suisse: Genève, Vaud, Berne, Argovie, 
Zurich, Schaffhouse; Alpes: Parc national (Engadine), Lucerne, 
Kanderthal (Oberland bernois), Haut-Valais; Sion, Giornico 
(Tessin). 

Principales régions suisses encore non explorées: Tessin méri- 
dional et vallées méridionales des Grisons, Bas-Valais, Alpes cen- 
trales et nord-orientales (Sæntis), Jura neuchâtelois. 


ILLUSTRATIONS. — Pour chaque espèce je donne la figure sché- 
matique de la chétotaxie de l'abdomen et des tergites thoraciques. 
Les diagrammes représentent toujours le côté droit. Leur comparai- 
son éclairera mieux le lecteur que de longs commentaires. 

J’ai dessiné par contre les tarses I à la chambre claire et tous 
au même grossissement (350 X); on n’a figuré, cependant, qu'une 
faible partie des poils. 


DIAGNOSES DIFFÉRENTIELLES. — Elles constituent une suite à 
la clef analytique et doivent justifier mes déterminations. J’ai tenu 
compte de toutes les espèces décrites de l'Ancien Monde, de PAus- 
tralie et de l'Amérique du Sud. 

La nécessité de se référer aux travaux des devanciers me parait 


PROTOURES DE LA SUISSE 545 


évidente. C’est ce que prouve la monographie de EwinG (1940), qui 
fait entièrement abstraction de la méthode diagnostique des 
auteurs européens et dont les descriptions ne permettent pas de 
comparaison avec les nôtres. C’est pourquoi je dois laisser de côté 
la faune de l'Amérique du Nord. 

Ces tableaux sont un premier guide aux futurs chercheurs qui 
trouveront dans la monographie de EwinG et ici, mentionnées et 
en partie classées, toutes les espèces dénommées jusqu’en 1942 
(voir note 1, page 531). 


MESURES. — Je m'en tiens aux procédés de IoNESco, puisque 
c’est le seul auteur qui ait donné des indications précises sur la 
mensuration (1939). Tous les spécialistes n’ont probablement pas 
employé la même technique; il peut en résulter des discordances 
notables. On y pensera en comparant les données de la littérature. 


Mesures de longueurs. 


Léte : Diagonale céphalique (mesurée par le côté, de 
l’occiput à la bouche). (La largeur de la tête se 
mesure naturellement par la face dorsale ou 

ventrale.) 


Rostre: (Dans le genre Acerentomon.) Mesuré en vue de 
côté; limite proximale: immédiatement en avant 
des bases des premiers poils céphaliques. 


Parse I: Crête dorsale. 


Griffe 1: Distance de l'extrémité à la base dorsale (et non 
selon la crête interne !). 


Rapports. 
Abréviations utilisées par différents auteurs: 
LI — Longueur divisée par la largeur de la tête, 
LR — Longueur de la tête divisée par la longueur du rostre, 
LR — Longueur du tarse I divisée par la longueur de la griffe I (!). 


PRÉPARATION. -— J’obtins l’étalement des Protoures par le 
chauffage ménagé dans l’acide lactique. Ce liquide me sert aussi 
pour les préparations définitives. 
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Ma reconnaissance va à mon collègue, M. le Dr E. DoTTREns, 
qui à bien voulu revoir mon manuscrit français et calquer plusieurs 
de mes dessins. 


A. CLEF DE DÉTERMINATION 


DES GENRES, ESPÈCES ET SOUS-ESPÈCES TROUVÉS EN SUISSE. 


GENRES : 


1. Pattes rudimentaires des trois premiers segments abdominaux 
(I-II1) biarticulées (grande coxa et petit télopodite). Méso- et 
métathorax pourvus de stigmates . . . ÆEosentomon Berlese 

— Pattes rudimentaires I et IT biarticulées, patte III umi- 


articulée et beaucoup plus petite. Stigmates absents. 
Proturentomon Silvestri 


— Patte rudimentaire [ biarticulée, IT et [IT uniarticulées, petites. 


Stigmates absents (Acerentominae Womersley 1927a) . . 2 
2. Labre petit ou invisible. . . . . . - : Acereniulus Berles 
— Labre prolongé en rostre . . . . . . Acerentomon Silvestri: 


Une seule espèce jusqu’à présent en Suisse: doderot Silw. 


Genre Eosentomon Berl. 


1. Tergite VIT avec une rangée antérieure de 4 poils (sans compter 
les 242 poils pleuraux disposés l’un devant l’autre); tergite VI 
avec une rangée antérieure de 8 poils (fig. 1). 

E. armatum Stach 


— Tergite VIT... 2 poils; tergite VI... 6 poils. 


E. armatum delicatum n. subsp. 


Genre Proturentomon Silv. 


1. Taille environ 600-900 y. 2 poils par rangée antérieure sur les 
tergites I-VI, tergite VIT sans rangée antérieure. 

| P. minimum (Berlese) ! 

—— Taille environ 1500 uw. 6 poils par rangée antérieure sur les 
tergites [-VIII . . .:. . . + 2 MS a P MORIN 


1 
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Genre Acerentulus Berl. 

1. Tarse [ dépourvu de sensille en massue. 
A. filisensillatus n. sp. 
— Une sensille en massue implantée dans le premier tiers de la 


RE de AE, NEA, -: A 4 2 


2. Tarse I ne dépassant pas 80 de longueur. Pleurite IX avec 
2 poils. Sternite VIII sans poils au bord postérieur. 
A. tiarneus Berl. 


— Tarse [ dépassant 90 & de longueur. Pleurite IX avec 1 poil. 
Sternite VIII avec 2 poils au bord postérieur . . . . . a) 


a) Tergite VII: rangée antérieure de 6 poils; rangée posté- 
rieure de 16 poils . . . . . À. confinis aureus Ionesco. 


— … 4 poils; … 14% poils (les microchètes entre les paires 
médiales-submédiales 1? des macrochètes manquent . . b) 


b) Tergite VIII: rangée moyenne de 8 poils, les poils 
médiaux de cette rangée sont de tous les poils de ce tergite 
les plus rapprochés de la médiane (fig. 6). 

A. confinis confinis Berl. 


— … 6 poils; les poils médiaux de la rangée anté- 
rieure sont les plus rapprochés de la médiane. 
A. confinis alpinus n. subsp. 


B. DESCRIPTIONS ET DIAGNOSES 


Famille Eosentomidae Berlese 1909. 
Genre EOosENTOMoNx Berlese 19084, 1909. 


Eosentomon armatum Stach 1927, em. Strenzke 1942. 
(Fig. 1) 


DIAGNOSE DIFFÉRENTIELLE. 
1. Pseudoculi bien développés — 


rudimentaires ou manquants (?): jabanicum Berlese 1912, Java. 


1 Médian — sur la médiane; médial — le plus rapproché de la médiane. 


518 H. GISIN 


Pres À 


Eosentomon armatum Stach. 


Chétotaxie: les deux poils qui manquent à la subsp. delicatum n. 
sont dessinés avec leur fossette d’insertion. 


Fic. 2. 
Proturentomon minimum (Berl.). 


Chétotaxie. Tarse I. face externe. 


F1G. 3. 
Proturentomon montanum n. sp. 


Chétotaxie. Tarse [, face externe. Armure génitale mâle. 
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INT RES 


Acerentulus filisensillatus n. sp. 


Chétotaxie: poils variables en pointillé. Tarse I, face externe. 
Armure génitale mâle et femelle. 


re. 5 
Acerentulus tiarneus Berl. 
Chétotaxie. Tarse I, face externe. 


Fic. 6. 
Acerentulus confins Berl. 


Chétotaxie: les deux poils supplémentaires de subsp. aureus Ionesco en poin- 
tillé; le poil manquant à subsp. alpinus n. dessiné avec sa fossette 
d'insertion. Tarse I, face interne. 
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2. Tarse TI avec sensille en lancette insérée à la base dorsale de la 
griffe — 


sans: /ranstiorium Berlese 1908a, 1909, Ionesco 19304, Womersley 
1927b et ribagar Berlese 1909, Ionesco 1930 a, 1937 b, Europe. 


(e® 


. Tarse IIT avec épine subapicale dorsale, peu marquée — 


sans ou ayant passé inaperçu: germanicum Prell 1912, Allemagne !, 
westralensis Womersley 1932 et swani Womersley 1932, Australie. 


4. Sternites IX et X chacun avec une rangée de 4 poils — 


6: spinosum Strenzke 1942, Allemagne N et forsslundi lonesco 1937 b, 
Suède. 


DESCRIPTION COMPLÉMENTAIRE. — Longueur totale: 1100- 
1450 u. Tête: 120-152 u de long sur 90-100 & de large. Pseudo- 
culus: 10-16 u. Tarse I: 95-112 u. Griffe [: 15-21 uv. L’appendice 
empodial atteint les trois quarts de la griffe 1. Distance entre la 
sensille claviforme dorsale et la base tarsale: 45-50 nu. Chétotaxie: 
voir figure 1. En outre, conformité avec les figures: 10 de PRELL 
(1913a, pour Eos. germanicum); 2° de HanpscHin (1920, tarse I, 
fig. 6, et armure génitale, fig. 7, pour Eos. ribagai E. H. nec Ber- 
lese); 3 de STRENZKE (1942, tarse III, fig. 2)?. 


STATIONS. — Habitant assez régulier des sols plus ou moins 
acides du Jura, du Plateau et des Alpes suisses: forêts artificielles 
et naturelles de résineux, forêts de feuillus avec tendance à l’acidi- 
fication du sol; tourbière à sphaigne. Dans le Jura jusqu’à 1200 m.; 
dans les Alpes, trouvé jusqu’à la limite de la forêt. Probablement 
dans toute l’Europe centrale. 


Eosentomon armatum delicatum n. subsp. 


Diffère de la forme principale par l’absence d’une paire 
de poils sur chacun des tergites VI et VIT (voir clefs et fig. 1) et 


1 Nous devons à PRELL (1913a) une belle monographie morphologique 
de cette espèce. Mais nous manquons de certains détails descriptifs pour lui 
assigner une place assurée dans la systématique, soit: épine dorsale de tarse I, 
chétotaxie des tergites V à VIII et des sternites IX et X. J’ai de sérieuses 
appréhensions que cette forme soit identique à Æ. armatum. Souhaitons que 
les «types » ne viennent jamais confirmer ce soupcon et nous bouleverser la 
nomenclature (priorité !). 

2 Les différences avec le dessin de Sracn (1927) du tarse I proviennent 
vraisemblablement de la mauvaise conservation de l’unique exemplaire dont 
disposait cet auteur. 
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par les dimensions, en moyenne, un peu plus faibles (taille 1050- 
1300 u). 

Minimes, 1l est vrai, ces caractères importent par leur constance 
et leur coïncidence. J’ai trouvé de très rares spécimens intermé- 
diaires: un individu avec les poils d’armatum sur tergite VIT, de 
delicatum sur tergite VI; un autre portant le poil typique pour 
armatum seulement sur la moitié gauche du tergite VI. Ces excep- 
tions ne font que confirmer la règle de la constance chétotaxique 
pour une espèce donnée. 

La présente sous-espèce ne se rencontre pas dans les mêmes 
stations que l’espèce principale, sauf dans les rares biotopes inter- 
médiaires. Car la nouvelle forme préfère nettement les terrains 
riches en calcaire: prairies et forêts de feuillus. Dans le Jura (jus- 
qu'à 1300 m.) et sur le Plateau suisse, c’est le Protoure le plus 
commun, mais 1l ne manque pas dans les Alpes (val Plavna, Parc 
national, 2500 m., caussinet de Silene acaulis, calcaire). Vit même 
dans le sol de stations xérothermiques comme les éboulis calcaires, 
couverts de buis, au-dessus de Waldenburg (Bâle-Campagne). 


. Types: un holotype monté sur lame et plusieurs paratypes 
en alcool déposés au Muséum de Genève. Provenance: Aire- 
la-Ville (canton de Genève), altitude environ 380 m., forêts de 
feuillus et prairies. 


Famille Acerentomidae Silvestri 1907, Berlese 1909. 


Genre Proturentomon Silvestri 1909, Bagnall 1936. 
Syn.: Paraentomon Womersley 1927 a, 


Meroentomon Womersley 1927 a. 


Proturentomon minimum (Berlese 19084, 1909). 
(Fig. 2.) 


Syn.: Paraentomon clevedonense Womersley 19274 (syn. d’après 
Bagnall 1936). 


DIAGNOSE DIFFÉRENTIELLE. 


Tergite I à VI avec rangée antérieure de 2 petits poils — 


le seul tergite VIII avec rangée antérieure de poils: {hienemanni 
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Strenzke 1942[Subgen. Protentulus Str.], Allemagne N, et perpusillumA 
Berlese 1909, Italie, ? Amérique N. 


DESCRIPTION. — Longueur totale: 620-900 uv. Tête: environ 
100 x sur 55 y. Pseudoculus: 8-10 . Tarse 1: 40-50 x, caractérisé 
par la présence de plusieurs poils sensoriels renflés. Griffe I: 14-16 y. 
Griffes Let [IT avec une dent interne et une externe. Tergite VITE 
sans bande striée, mais avec peignes ? à environ 7 petites dents. 
Pour le reste, voir figure 2. 


STATIONS. — Espèce très rare. Bâle, altitude 320 m., prairie 
artificielle sèche, sur loess. Salvia pratensis; nid de Lasius flavus. 
30.7.42, un exemplaire. — Blauen (Jura soleurois), altitude 600 m., 
pâturage ensoleillé très sec, sur calcaire. 6.9.42, dans un cas, un 
exemplaire, et dans l’échantillon de la partie la plus chèce, plu- 
sieurs exemplaires. — Tôss (près Winterthur), altitude 530 m., pente 
ensoleillée sèche, lisière de forêt, pins, viornes, troènes, chênes, 
un exemplaire. 

Connu d'Italie, d'Angleterre et d'Allemagne. 


Proturentomon montanum n. sp. 
(Fig. 3.) 
DIAGNOSE DIFFÉRENTIELLE. 


1. Sternite VIT avec une rangée antérieure de 4 poils et une rangée 
postérieure de 8 poils, dont les 4 internes plus petits — 

r. ant. 6, r. post. 7 poils, dont 3 petits: carpaticum Ionesco 1930 &, 
Roumanie. 

2. Les poils de la paire médiale de la rangée postérieure des ter- 
gites [ à VI sont sensiblement plus petits que ceux de la sub- 
médiale. Tergite VII, rangée postérieure: un microchète entre 
chaque paire de macrochètes — 


… pas plus petits. Un microchète seulement entre les macrochètes 
médiaux et submédiaux: helenicum Tonesco 1933, Grèce. 


1 Espèce placée provisoirement dans ce genre. Suivant Ewixc (1940, 
p. 517), qui lui assigne un genre à part {Microentomon), elle aurait les appen- 
dices abdominaux [1 uniarticulés, ce qui la rapprocherait des Acerentulus. H 
faut attendre confirmation. % 

2 BerLESE les dit absents, mais il les dessine dans sa figure 10. 
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DescriPpTion. — Longueur totale: 1500-1550 u. Tête: 190 w 
de long sur 98 L de large, labre prolongé en petite dent triangulaire 
de 12 à de long (compris dans la longueur de la tête). Pseudoculus: 
17 u. Poils fronto-médiaux: 10 u, les occipitaux: 20 y; distance 
entre les pseudoculi 53 &. Tarse 1: 102 u, griffe [: 30-33 u, appen- 
dice empodial: 3 u. Sensilles du tarse filiformes, la première, qui 
est courte, à 40 y de la base du tarse; les plus longs poils tarsaux: 
50 x. Griffes IT et III fortes, avec une dent interne et une externe, 
leur appendice empodial atteignant le niveau de la dent interne. 
Tergite VIIT sans bande striée, mais avec peignes distincts. 


AFFINITÉ. — L'espèce paraît très voisine de P. helenicum 
décrite par Ionesco (1933). Il est vrai que les premiers travaux 
de cet auteur contiennent de nombreuses inexactitudes quant à 
la chétotaxie. Mais je constate des différences qui dépassent les 
possibilités d’erreur. 


STATIONS. — Passwang (Jura bâlois), 930 m., pâturage maigre 
avec gentianes jaunes, sol calcaire, 13.7.41, quelques exemplaires. 
— Bülchen (Jura bâlois), 990 m., pâturage sec, sol calcaire, 20.10.40, 
plusieurs exemplaires. — Echallens (Vaud), 650 m., forêt artifi- 
ficielle de sapins, pente N. Æquisetum hiemale et mousses, sable, 
18.4.42, un exemplaire. 


Types. — Un holotype monté sur lame et quelques paratypes en 
alcool déposés au Muséum de Genève. Provenance : Bülchen. 


Genre ACERENTULUS Berlese 19086. 


Horenulasaihol is emstilatusten:"1S pt 
(Fig. 4.) 


JUSTIFICATION. — Dans l'Ancien Monde on n’a pas signalé 
d'autre espèce dépourvue de sensille en massue sur le tarse I. En 
Amérique, cette particularité paraît se retrouver sur deux espèces: 
aureitarsus Ewing 1940 (apodèmes transversaux de l’abdomen 


1 (Note pendant la correction:) C’est probablement la race géographique 


dont parle Conpé (Rev. franç. Ent., 1944, p. 40) à propos de sa nouvelle espèce 
A. remyi. J’ai malheureusement reçu ce travail trop tard. L’holotype de ma 
forme porte 6 poils dans la rangée antérieure du tergite VI; tarse | 82 u, 
brute D 33 pu. 
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incolores) et oculatus Ewing 19216 (dessus de la tête avec six sutures 
transversales). 


DESCRIPTION. — Longueur totale: 900-1150 x. Bien chitinisé, 
tout le corps jaunâtre. Tête: 145 à sur 70-80 y, dessus sans sutures. 
Pseudoculus ovale, 7 sur 9 . Tarse : 85-100 u, griffe I: 30-40 w 
de long et 3 de large, un peu élargie au milieu. Le plus long poil 
tarsal (distal externe): 56 u. Sensille dorsale filiforme, régulièrement 
courbée, 16-22 y de long et insérée à une distance de 38-42 u de 
la base du tarse. Une autre sensille, beaucoup plus petite, en lan- 
cette, à 20 u de l’apex du prétarse. Appendice empodial: 5 x, droit. 
Griffes IT et IIT avec une dent interne et une externe. Tergite VIII 
avec une bande striée et peignes d’une dizaine de dents. Chéto- 
taxie caractéristique, surtout dans les rangées antérieures des 
tergites V à VII. Les poils médiaux de la rangée antérieure du 
tergite VI manquent souvent. De rares spécimens montrent une 
deuxième paire, médiale, de poils à la rangée antérieure du ter- 
gite VIT (voir fig. 4). 


STATIONS. — Quant à sa fréquence, c’est chez nous la troisième 
espèce, après Æ£osentomon armatum et Acerentulus confinis. Jura, 
Plateau et Alpes, le plus souvent dans diverses forêts: vallée de 
la Birse (Bâle), 300 m., forêt de charmes. — Querceto-Carpineta 
du canton de Genève (400 m.). — Hêtraies et forêts d’épicéas du 
Jura bâlois (500-1200 m.). — Stanserhorn, 1880 m., Alnetum vuridis 
sur versant N. — Oberland bernois, 1700 m., sous Rhododendron 
hirsutum dans pâturage. — Une seule fois dans pâturage ouvert 
(Bôlchen, 990 m., avec Proturentomon montanum). — Accompagne 
parfois Acerentulus confinis confinis. 


TyPEs. — Un holotype monté sur lame et quelques paratypes 
en alcool déposés au Muséum de Genève. Provenance“ 
Versoix, 400 m. (canton de Genève), hêtraie de la pente dans la 
réserve du Faisan. 


Acerentulus tiarneus Berlese 1908, 1909. 
(Fig. 5.) 


DIAGNOSE DIFFÉRENTIELLE (par rapport aux espèces dont le 
tarse [ ne dépasse pas 80 y de longueur). 
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1. Tarse I: 70-80 nu — 


n’atteignant pas 60 Lu: perpusillus Berlese 1909 1, Italie; australensis 
et westralensis Womersley 1932, Australie. 


[De] 


. Styles apicaux de l’armure génitale femelle triangulaires, ter- 
minés en épine — 


subcylindriques, terminés en petites pointes: cephalotes Berlese 19084, 
1909, Italie, cf. fig. 101 et 104 de Berlese 1909. 


3. Rapport longueur tarse I sur longueur griffe [| — 3,2-3,8 — 


3,0: tristant Silvestri 1938, Costa-Rica; tullyardi Womersley 1932: 
Australie ; 

4,0: capensis Womersley 1931, Afrique S; travassost Silvestri 1938, 
Brésil. 


4. Apodèmes transversaux de l’abdomen faiblement courbés — 


fortement courbés: gracilis Berlese 1908, 1909, Italie, ? Angleterre, 
? Allemagne; cf. fig. 78 et 79 de Berlese 1909 2. 


9. Tergite VII: rangée postérieure avec 14 poils — 


16 poils, chaque macrochète accompagné latéralement d’un micro- 
chète: trägardhi Ionesco 1937b, Suède. 


DESCRIPTION. — Longueur totale: 930 uw (exemplaire de 
Reichenbach) et 1050 & (exemplaire du Valais). Tête: 110 & sur 
65 y (?). Pseudoculus: 9 u. Chitinisation faible, seuls les neuf der- 
mers segments ont des traces de teinte jaune. Tarse 1: 73-80 y. 
Griffe [: 20-25 uw. Sensille en massue: 9 & de long et à 22 & de la 
base du tarse, accompagnée d’une sensille spiniforme, qui lui est 
interne, de 12 y de long; une petite sensille plus distale. Griffes IT 
et IIT avec une dent interne et une externe. Tergite VIII avec une 
bande striée et des peignes. Armure génitale femelle correspond à 
la figure de Berlese (1909), styles triangulaires, terminés en épines. 
Chétotaxie, voir figure 5; le poil médial antérieur du tergite VII 
a été vu, dans les deux cas observés, légèrement asymétrique (d’un 
côté seulement ou médian ?). 


STATIONS. — Forêt de pins sur Reichenbach (Oberland bernois, 
900 m.), pente NE, 11.6.43, un adulte, quelques jeunes. — Sion 


1 Genre douteux, voir note 1, page 522. 
? Dans l’explication des figures, BERLESE (1909), par erreur, appelle cette 
espèce « mediocris » | 
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(Valais), à ombre de la ruine de Tourbillon, 550 m., prairie mous- 
sue, sol graveleux, 30.8.42, quelques spécimens. 


REMARQUES. — Mes formes accusent bien les caractères relevés 
comme caractéristiques par BERLESE pour Ac. tiarneus, soit: 
chitinisation faible, apodèmes peu courbés, habitat dans les Alpes. 
Je n’ai également trouvé que des femelles, mais de dimensions un 
peu plus petites que sur les spécimens italiens. 


BERLESE (1909) déclare incidemment (appendice, p. 167) que 
les Ac. tiarneus, gracilis et cephalotes manqueraient de peignes au 
tergite VIII. (II les signale cependant comme «bien conformés » 
dans la description originale d’Ac. cephalotes (1908a; cf. note 1, 
page 922.) Sur mes exemplaires ces peignes sont présents, mais 
par suite de leur position latérale, leur faible chitinisation et leurs 
dents courtes, 1ls restent invisibles ou presque, du moins en examen 
dorsal; et c’est dans cette position que BERLESE a généralement 
figuré les Protoures. On peut donc admettre qu'il s’agit d’une diffé- 
rence apparente. Je ne m'y arrête pas plus qu'à des divergences 
dans la chétotaxie, à laquelle BERLESE n’a pas attaché une impor- 
tance taxonomique. 

Divers auteurs européens signalent cette espèce. Je doute qu'ils 
aient eu affaire à la même que BERLESE. Seuls deux auteurs don: 
nent des descriptions, d’ailleurs incomplètes, de spécimens qu'ils 
attribuent à cette forme: 10 Hanpscin (1920): la préparation 
microscopique m'a permis de déterminer Ac. filisensillatus n. sp. 
20 STRENZKE (1942); la griffe de sa forme est relativement plus 
longue et la sensille en massue s'implante plus distalement:; la 
chétotaxie du tergite VIIT qu'il figure est différente. Personne n a 
encore donné d’autres détails chétotaxiques. 

Les différences avec les espèces Ac. graculis et trägardhi, impar- 
faitement connues, ont besoin de précisions. 

BERLESE estime que cette espèce constitue un sous-genre à part 
(A cerella Berlese 1909, p. 45). 


Acerentulus confinis confins (Berlese 1908a), 1909. 
(Fig. 6.) 
DIAGNOSE DIFFÉRENTIELLE (par rapport aux espèces à tarse Î 
dépassant 80 y de long). 
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1. Tarse T: 85-125 u — 


132 u: sexspinatus Womersley 1936, Australie ; 
135 uw: macrocephalus Ionesco 1933, Yougoslavie. 


2. Sternite VIII avec 6 poils — 


4 poils: muscorum Ionesco 1930a, Roumanie et occidentalis Womersley 
1932, Australie. 


DESCRIPTION. — Longueur totale: (1000)-1150-1500-(1600) &. 
Bien chitinisé, jaunâtre; s’étale difficilement, même dans l’acide 
lactique chaud. Tête: (140)-155-160-(170) & sur 75 u, sans sutures 
dorsales. Pseudoculus: 9-12 u. Tarse 1: (85)-110-125 u 1, griffe I: 
(21)-26-32-(36) uv, large de 3 uw. Appendice empodial: 3-4 u, droit. 
Sensille en massue, 8-12 de long, distante de 24-28 y de la base 
du tarse. Un peu plus haut une sensille dorso-interne, filiforme. 
Griffes IT et [IT avec une dent interne et une externe. Apodèmes 
transversaux des tergites courbés, sur les segments V à VIT bifur- 
qués. Armure génitale femelle comme figurée par BERLESE (fig. 101). 
Chétotaxie, voir fig. 6: le poil latéral des rangées antérieures des 
tergites IT à V déplacé en arrière des autres de cette rangée. 


STATIONS. — C’est l’espèce-type du genre et c’est la plus fré- 
quente. — Bâle, prés secs. — Vallée inférieure de la Birse, Jeune 
hêtraie, 290 m. —— Schaffhouse. — Très répandue dans le Jura 


bâlois (360-1000 m.), forêts de feuillus et de résineux, pâturages. — 
Forêts mixtes du Plateau suisse (Argovie, 500 m., Berne, 1000 m.). 
— Stanstaad (lac des Quatre-Cantons, 440 m.), hêtraie. — Grisons: 
Scanfs, 1680 m., prairies; Il Fuorn, 1800 m., prairie grasse; Val del 
Botsch, 2200 m., éboulis calcaires humides. 


Acerentulus confinis alpinus n. subsp. 


CARACTÈRES DISTINCTIFS. — Diffère de la race principale par 
l'absence de la paire médiale des poils de la rangée moyenne sur le 
tergite VIT et par l'habitat. 


1 L'observation de cette grande variabilité détruit un préjugé fâcheux 
dans la systématique des Protoures. La constance des mesures et des rapports 
n’est pas plus marquée dans cet ordre pu’ailleurs et leur amplitude varie elle- 
même avec les espèces. 
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DÉTAILS DESCRIPTIFS. — Longueur totale: 1050-1150 y. 
Tarse [: (107)-112-127 uw. Griffe I: (23)-25-30 u. Sensille en massue 
distante de 24-38 y de la base du tarse. 


STATIONS. — Le plus commun des Protoures de la Basse- 
Engadine (Grisons), altitude 1750-2600 m. Exclusivement dans 
des sols plus ou moins acides, surtout forestiers où il remplace la 
race principale qui, à ces altitudes, vit uniquement dans les sols 
alcalins. Une seule fois, j'ai trouvé les deux races ensemble: souche 
de pin pourri, bois jaune en décomposition, sommet de Plan Possa 
(Parc national, 1900 m.). 


Types. — Un holotype monté sur lame et des paratypes en 
alcool déposés au Muséum de Genève: des paratypes seront envoyés 
aussi au Musée du Parc national à Coire. Provenances: 
19 Holotype: Scanis, pente du Murtarül, 1750 m., forêt d’épicéas, 
de mélèzes et de pins, humus acide; 29 Paratypes: God del Fuorn, 
Parc national, 1800 m., forêt de pins de montagne et de mélèzes, 


Acerentulus confinis aureus Ionesco 1930. 


Acerentulus aureus Ionesco 19304. 


CARACTÈRES DISTINCTIFS. — Diffère de la race principale par 
la chétotaxie du tergite VIT (voir clef et fig. 6), par la distance 
entre la sensille en massue du tarse I de la base de ce tarse (33-55 y 
contre 24-28 u) et par l'habitat. 


REMARQUES. — On constatera des différences entre mes don- 
nées chétotaxiques et celles de IoxEsco (19504). Mais, en 1954, cet 
auteur reconnait d’une façon générale que ses descriptions anté- 
rieures «ne sont pas exactes », et il décrit en détail la chétotaxie 
qu'il considère comme typique et constante pour le genre Aceren- 
tulus. C’est là une idée préconçue, et d’ailleurs IoNESCO n'indique 
pas sur quelle espèce se fonde cette description. Il est toutefois 
fort probable qu'il s’agit d’Ac. aureus, «l'espèce d’Acerentulus la plus 
fréquente » (IoNEsCO 19304, p. 5). C’est là-dessus que Je me base. 


DÉTAILS DESCRIPTIFS: Echantillons-de 

Bâle Genève 
Longueur totale . . 1375-1400 à 1550-1600 y 
DATE INR A 120-125 u 103 u 


GrifiesL PA PSE. 23 pu 28-29 u 
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STATIONS. — Bâle, 280 m., prairie, sous-sol graveleux, un 
exemplaire; terre de jardin, un exemplaire. — Canton de Genève: 
Versoix, 420 m., aulnaiïe, plusieurs exemplaires; Verbois, 360 m., 
bosquet de saules, robinias et Aippophae, sol sablonneux, plusieurs 
exemplaires. 

D’après Ionesco, dans des forêts de feuillus en Roumanie 
(850 m.) et Yougoslavie (1050-1100 m.). 


REMARQUE. — On voit que c’est, à l'heure actuelle, la forme 
la plus problématique de notre faune, les spécimens étant peu 
fréquents et disparates. 


Genre ACERENTOMON Silvestri 1907. 


Acerentomon doderoi Silvestri 1907. 
(Fig. 7.) 
Berlese 1909, Strenzke 1942. 


DIAGNOSE DIFFÉRENTIELLE: 
A. D’après la longueur relative du rostre. 


1. Rapport longueur tête sur longueur rostre — 3,6-4,5 — 


2,8-2,95: nemorale Womersley 1927a, Angleterre et 
var. maximum Strenzke 1942, Allemagne. 
3,2-3,4: pinus Womersley 1928a, Angleterre et 
gallicum Tonesco 1933, France. 
4,7-6,33: affine Bagnall 1913, Womersley 1927a; 
oblongum Womersley 1927a, Angleterre; 
robustum et mesorhinus Tonesco 1930a, Roumanie; cam- 
pestre, romanicum et quercinum Ionesco 1932a, Rou- 
manie; balcanicum et barer Ionesco 1933, Yougoslavie. 
6,4-6,8: metarhinus Womersley 1928a, Ionesco 1932a, Angleterre, 
Roumanie. 
8,0-9,3:  microrhinus Berlese 1909, Tonesco 19384, Italie, Roumanie. 


2. Les autres espèces rentrant dans cette catégorie sont: 


maximum, variatum, hayeti, hyalinum Tonesco 1933, France; nippon 
Yosni 1938, Japon; bagnalli Womersley 1927a, Angleterre et agrorum 
Womersley 1928a, Grande-Bretagne. 


Sauf la dernière, imparfaitement connue, elles peuvent être 
classées à l’aide du tableau ci-dessous: 
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B. D’après la chétotaxie abdominale ? (pour les espèces où celle-ci est 
connue ). 


a) Tergites II à VI sans poils médians — 


avec poils médians dans les rangées antérieures 
et postérieures: 21ppon Yosu 1938, Japon. 


b) Tergite VII sans poil médian — 


un petit poil médian postérieur; poils ex- 
ternes de la rangée antérieure rapprochés du 
bord antérieur: gallicum, maximum, varia- 
tum, hayei, hyalinum Tonesco 1933, France. 


c) Sternite [| avec 4 poils dans la rangée 
postérieure — 


3 poils: bagnali, nemorale Womersiey 1927a, 
Angleterre. 


d) Sternite VIIT avec 2 poils postérieurs — 


sans poils: balcanicum, barer Ionesco 1933; 
robustum Tonesco 1930a; quercinum, came 
pestre, romanicum Tonesco 1932a, Balkans. 


DESCRIPTION. — Longueur totale: 1400- 
1500 x (STRENZKE: 1890-1960 y). Chitimi- 
sation forte. Tête: 180-200 uw sur 110 y: 
Rostre : 42-45 u, dépassé par les palpes la- 
biaux (tête: rostre — 4,2-4,4: 1). Pseudocu- 
lus: 9-11 u. Soies fronto-médianes: 40 u, les 
occipitales : 18 u. Tarse [: 100-125 w, griffe : 
37-45 à (tarse: griffe — 2,7-3,0: 1); les plus 
longues soies tarsales (distales): 65 1. Ap- 
pendice empodial: 3 u. Une sensille dorsale 
en massue : 13 y de long et insérée à 42-48 p 


1 Ce classement est tenté ici pour la première 
fois. Le résultat est un groupement géographique, 
ce qui semble parler en faveur de l'utilité du carac- 
tère employé. 


Fic. 7. 

Acerentomon doderoi Silv. 
Chétotaxie: poils supplémentaires inconstants 
en pointillé. 

Tarse I, face externe. 
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de la base’ du tarse; une autre en lancette plus distale. Griffe IT 
et IIT avec une dent interne et une externe. L’armure génitale 
du mâle conforme à la figure de BERLESE. Chétotaxie, voir figure 7; 
anomalies observées: le sternite III -porte quelquefois la même 
rangée antérieure que les sternites IV à VI. Tergite VIT quelque- 
fois avec un poil supplémentaire latéral entre les deux rangées. 


STATIONS. — Forêts, surtout de résineux, du Jura, 420-950 m.: 
Blauen, Fringel, hêtraies; Rehhag, Weissensteim, Reigoldswil, 
forêts de pins, d’épicéas ou de sapins, sols acides. 

C’est l’espèce-type du genre, la plus fréquemment signalée. 
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ÉNENMERESUMSSE DE ZOOLOGIE Den 
Tome 52, n° 25. — Décembre 1945. 


(Aus dem ANATOMISCHEN INSTITUT DER UNIVERSITÂT ZÜRICH.) 


Hemmt oder fordert Colchicin 


he /Zélltaluns.e 


(Nach Untersuchungen an in vitro gezüchteten 


Kaninchen-Fibrocyten.) 
von 


Otto BUCHER 


Mit 3 Abbildungen im Text. 


A.-P. Dusrix hat in einer Reïhe von Verüffenthichungen immer 
wieder die Ansicht vertreten, dass Colchicin die Teilungstätigkeit der 
Lellen anrege. Jede teilungsfähige Zelle müsste innert 8—9 Stunden 
nach der Colchicinapphikation mit der Bildung einer charak- 
teristischen Teilungsfigur (,mitose colchicinique“) antworten; das 
Colchicin wäre somit infolge seiner die Mitose anregenden KEigen- 
schaften ein ideales Mittel, um die karyokinetische Bereitschaft der 
Lellen — die sog. Karyokinesedrohung (,imminence cariociné- 
tique“) — zu ermitteln. 

DusrTin ist von Tierversuchen ausgegangen. Es fiel 
ihm auf, dass einige Stunden nach der Colchicininjektion (0,025 mg 
einer Maus subcutan) an vielen Stellen des Kôrpers (Thymus, 
Lymphknoten, Lymphknôtchen, Dünndarmdrüsen, Stratum ger- 
minativum der Haut und epithelialer Wurzelscheide der Haare, 
sowie auch in versch. Drüsen usw.) auffällig viele Mitosen gefunden 
werden kôünnen (Karyokinesewelle), und diese Anhäufung von 
Teilungsfiguren würde sich — so argumentierte DusrTiN — nicht 
allein dadurch erklären lassen, dass die Mitosen in der Metaphase 
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angehalten werden (.Stathmokinesen“), sondern es brauche dazu 
noch die teilungsanregende Wirkung des Colchicins. 


«En conclusion: l'arrêt, en métaphase brusquée, des mitoses provo- 
quées par les poisons stathmocinétique est un fait incontestable; mais 
il est précédé par une phase préalable de vive excitation qui distingue 
ces poisons de ceux à action simplement inhibitrice de la division. C’est 
cette première phase qui donne à ces poisons leur haute portée biolo- 
gique expérimentale, comme détecteurs de la sensibilisation à la divi- 
sion. » (A.-P. Dusrix, 19386.) 


Wenn man bei derartigen Versuchen in bestimmten Zeitabstän- 
den nach der Colchicininjektion Probeexcisionen vornimmt oder 
die Versuchstiere tôtet und dann nach histologischer Verarbeitung 
der geeigneten Organe die Mitosenzahlen bestimmt, dann erfahren 
wir eigentlhich nur etwas über die Menge der in dem betreffenden 
Zeitpunkt sich gerade in Teilung befindenden Zellen. Die Zahl der 
in einem bestimmten Moment sichthbaren Mitosen ist aber, wie wir 
noch sehen werden, kein zuverlässiges Mass für die Intensität des 
Teilungsgeschehens. 

Derartige Mitosenbestimmungen kônnen wir auch an Gewe- 
bekulturen in vitro vornehmen, indem wir die gleichen 
lebenden Versuchskulturen vor und in verschiedenen Zeitabständen 
nach dem Zusatz der Colchicinlüsung unter das Mikroskop legen 
und die sichthbaren Mitosen zählen. Viele solche Versuche mit 
Colchicin in Konzentrationen von 1:10 Millionen bis 1: 1 Milhiarde 
habe ich an Fibrocytenkulturen durchgeführt; einige auf diese 
Weise gewonnene Mitosenzahlenkurven sind in Z. Zellforsch., 29 
(1939), Seite 287 als Abbildung 1 bereits verôffentlicht, so dass ich 
hier, obschon in der Zwischenzeit viele weitere Versuche angestellt 
worden sindl, von der Reproduktion weiterer Kurven absehen 
kann. 


Die Versuche wurden durchgeführt an Reinkulturen von Kaninchen- 
Fibrocyten, die auf einem Deckgläschen in Blutplasma und Gewebe- 
extrakt bei Kôrpertemperatur gezüchtet werden. Diese sog. Deckgläs- 
chenkulturen werden — Kultur nach unten — auf hohlgeschhiffenen 
Objektträgern montiert. Einzelheiten über die Technik der Gewebe- 
züchtung müssen in der betr. Fachliteratur nachgelesen werden. 

Für meine Colchicinversuche wurde der Hohlschliff des Objekt- 


1 Vol. auch Schweiz. med. Wschr. 1945, p. 715, Abb. 1. 
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trägers jeweilen mit der gewünschten Versuchslôsung ausgefüllt und 
bei einer Gesamtversuchsdauer von ca. neun Stunden in bestimmten 
Zeitabständen die Zahl der sichthbaren Mitosen ermittelt. 


Die Mitosenzählversuche an Gewebekulturen ergeben das Resul- 
tat, das nach den Tierexperimenten von DusrTin und seinen Mit- 
arbeitern (vor allem F. J. Lirs, R. DELCOURT, L. HAvas) zu erwar- 
ten ist, nämlich eine je nach der angewendeten Konzentration mehr 
oder weniger starke, nach einer gewissen Latenzzeit auftretende und 
mit der Versuchsdauer zunehmende Erhôühung der Zahl der sicht- 
baren Zellteilungsfiguren, soferndie zugesezte Colchicinkonzentration 
mindestens 1: 60 Milionen beträgt. Konzentrationen von 1: 80 Mil- 
hionen bis 1: 1 Milliarde haben, wie man durch andere Auswertungs- 
methoden besser feststellen kann, zwar immer noch einen Einfluss 
auf die Zellteilungen, führen aber im Tagesversuch nicht mehr zu- 
emer Vermehrung der sichthbaren Mitosen. Mit diesen Mitosenzähl- 
versuchen an (rewebekulturen lässt sich aber so wenig wie durch 
die Tierversuche entscheiden, ob dieses vermehrte Auftreten von 
Karyokinesen wirklich durch eine teilungsfôrdernde Wirkung des 
Colchicins oder allein durch den von allen Untersuchern beobachte- 
ten Mitosenstopp in der Metaphase zustande kommt. 

R. J. Lunrorp (1936), der auch an Gewebekulturen Versuche 
angestellt hatte, führte die Anhäufung von Teilungsfiguren vor 
allem auf den Mitosenstopp zurück, aber ohne die Môglichkeit einer 
die Teilungstätigkeit anregenden Colchicinwirkung ausschiiessen 
zu kônnen. E. Tôrô und J. Vapasz (1939) konstatierten eine 
Wachstumshelmmung durch Verlängerung der Teilungsdauer, 
während W. GavriLov und D. von BisTrAM (1939) bei ihren 
Gewebekulturen zunächst eine erhôühte Teilungstätigkeit fest- 
stellen zu künnen glaubten. Nach J. VERNE und V. ViLTERr (1940) 
würden stärkere Konzentrationen den Beginn neuer Mitosen 
hemmen, schwächere Konzentrationen wären in bezug auf das 
Auftreten neuer Teilungen ohne Bedeutung, würden aber auch 
zu Stathmokinesen führen. R. TENNANT und A. LieBow (1940) 
fanden bei ihren Kulturen nicht nur keine Fôrderung, sondern eine 
Hemmung des Eintrittes in die Mitose. Also selbst unter den 
Forschern, die diese Frage mit Hilfe der Gewebezüchtung in vitro 
zu beantworten versuchten, findet man einander widersprechende 
Ansichten. H. Lerrré schliesslich, der selbst unter anderem auch 
_ mit Gewebekulturen gearbeitet hatte, verneinte eine die Teilungs- 
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tätigkeit anregende Wirkung des Colchicins: , Für die von Dusrix 
angenommende Fôürderung der Zellteilung durch Colchicin besteht 
nach den Untersuchungen von BuCHER und von COHEN und BRUES 
kein experimenteller Anhalt” (1943, S. 467). 

Eine eindeutige Antwort auf die Frage , Hemmt oder fôrdert 
Colchicin die Zellteilung ?* erhalten wir durch die mit Hilfe des 
Zeitrafferfilmes an Gewebekulturen durchgeführten Un- 
tersuchungen (vgl. auch O. Bucner 1939, S. 289 ff.). Wir ersehen 
daraus, dass der mitotische Koeflizient, d.1. die Zahl der pro 
100 Arbeitszellen im Verlauf einer Stunde neu beginnenden Mitosen, 
durch die Colchicimemwirkung leicht herabgesetzt, der Eintritt in 
die Mitose also nicht erleichtert, sondern sogar etwas gehemmt wird. 
Ferner nimmt — bei meinen Versuchsfilmen mit Colchicin 1: 20 Müil- 
honen und 1:25 Milhonen — die durchschnitthche Teilungsdauer 
zu, bis dann die Zellen 1hre Teilung infolge der Blockierung in der 
frühen Metaphase überhaupt nicht mehr zu Ende führen kônnen 
(sog. ,Colchicineffekt“). [n dem nun immer neue Ze 
len, wenn auch infolge des herabgesetzten mitotischen Koefli- 
zaienten mit etwas verminderter Geschwindigkeit, gewissermassen 
in die Teilung hineinmarschieren,"huter/a be 
— in der Metaphase, über welche sie bei den stärkeren Colchicin- 
konzentrationen nur selten hinausgelangen kônnen — fest- 
sehalten werden,entsteht im Präprarat en 
starke Anhäufung von, Golchicimmutosent 
auch I. c., Abb.2). Diese Anschoppung von gestopptem 
Zellteilungen, die von Dusrin als Stathmokinesemn 
bezeichnet wurden, hat aber mit einer Anregunsg 
des Teilungsgeschehens gar nichts zu tun1s 
objektive Mass für die Teilungsintensität ist der mitotische 
Koeffizient, der nur durch die Filmauswertung genau bestimmt 
werden kann. 


k 
* * 


Wie verhalten sich  nun die Zahl- d'en, 


einem bestimmten Zeitpunkt ermittelten 
sichtbaren Mitosen und der mitotische "Ko 
effizient zueinander? Ich habe die aus zwei nermalen, 


ebenfalls aus dem Zürcher Anatomischen Institut stammen-{ 
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den Mitosefilmen (Kontrollversuche nur mit Zusatz von reiner 
Tyrode’scher Lüsung) ! gewonnenen Zahlen der am Ende jeder 
Stunde sichtharen Mitosen und der in der betreffenden Stunde neu 
begonnenen Zellteilungen in Abbildung 1 graphisch dargestellt 
(alle Zahlen sind umgerechnet auf die Verhältnisse einer Kultur 
von genau 100 Zellen im Randschleier). Weil nun die mittlere 
Teilungsdauer in beiden Fällen während der ganzen Versuchsdauer 
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Darstellung der in bestimmten Zeitabständen ermittelten Zahlen der sicht- 
DaremeMitosen und der 'mitotischen Koeffizienten 
(letztere als objektives Mass für die Teilungsintensität). 


Aus zwei normalen.  Versuchsfilmen mit Zusatz reiner 
Tyrode’scher Lüsung. 


PalmeNr:1489: ——— mitotischer Koeffizient, 
— —- — — sichthbare Mitosen: 
Film Nr. 195/196: —— — .— - mitotischer Koeffizient, 


CAPE, 7 sichthbare Mitosen. 


1 Film Nr. 133 und 195/196; vel. von MôLLENDoRFr und LAQUEUR, Z. Zell- 
Loc. 28 (1938), bzw. von MôLLENDORFF und Osrroucx, À. Zellforsch., 29 
(1939). 
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nur verhältnismässig geringgradige, innerhalb der biologischen 
Variationsbreite liegende Schwankungen zeigt, sind sich die beiden 
Kurven — die der sichthbaren Mitosen und die der mitotischen 
Koeffizienten — recht ähnlich. 

Da im Film Nr. 195/196 die mittlere Ablaufsdauer 
der Mitosen weniger als:4:Stunderbeträgt (veh 
V. MÔLLENDORFF und OsTrroucH, Abb. 2, S. 328), ist die Zahl 
der sichtbaren Mitosen geringer- als derme 
totische Koeffizient, während sie im Film Nr. 133 mit 
einer mittleren Ablaufsdauer- von mehr 
{ Stunde (vgl. v. MôLLENDORFF und LAQUEUR, Abb. 15, S. 328) 
hôüher ist. Bis zu eimem gewissen Grad gibt uns die Zahl der zu 
bestimmten Zeiten in den lebenden Kulturen festgestellten s 1 ce h t- 
baren Mitosen in beiden Fällen, besonders aber im Film 
Nr. 195/196, zugleich auch eine gewisse Vorstellung 
über das Verbalten des mitotischen Co 
fizienten und somit über die Teilungsintensität und das 
numerische Wachstum des Gewebes, aber eben nur deshalb, 
weil die Teilungsdauer während des sganzen 
Versuches annähernd konstant gewesen 151. 
Ob diese Voraussetzung erfüllt ist, lässt sich aber wiederum nur 
durch die quantitative Auswertung der mit Zeitraffung aufgenom- 
menen Versuchsfilme mit genügender Sicherheit feststellen. Beim 
Film Nr. 133 ist diese Voraussetzung (obschon es sich auch hier um 
eine normale Kultur ohne experimentelle Einflüsse handelte) schon 
nicht mehr ganz erfüllt, indem dort in den mittleren Stunden des 
Versuches, wo der mitotische Koeffizient relativ hoch ist, die 
Teilungsdauer etwas verkürzt ist, welche beiden Beobachtungen 
out zueinander passen; aber dadurch entstehen doch gewisse Über- 
schneidungen der beiden Kurven. 

Wenn wir nun diese Überlegungen auf die Colchicin-. 
versuche übertragen, bei welchen die mittlere Mitosendauer 
keine mehr oder weniger konstante Grüsse mehr ist, so werden 
die Verhältnisse nun so kompliziert, dass man aus der Zahl der 
sichtharen Mitosen allein niemals auf das Verhalten des mitotischen 
Koeffizienten schliessen kann. Die mittlere Ablaufsdauer 1st zwar 
in den Filmversuchen eindeutig zu bestimmen, in den Tierversuchen 
mit nachfolgender histologischer Verarbeitung — und somit auch 
bei den Dusrin’schen Versuchen — aber eine unbekannte Grüsse. 
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AEB::2 
Darstellung der sichthbaren Mitosen, der mitotischen Koeffizienten und der 
mittleren Teilungsdauer aus zwei Colchicin-Versuchsfil- 
men. 
Film Nr. 189 mit Zusatz von Colchicin 1 : 30 Müillionen: 
—.—.—. mitotischer Koeffizient (I), 
--------- mittlere Ablaufsdauer (IT). 
(untere Kurve): sichtbare Mitosen (IIT), 
——— ({obere Kurve): Summe von I + II (IV); 
Film Nr. 189/190 mit Zusatz von Colchicin 1 : 20 Millionen: 
.— .. mitotischer Koeffizient, 
mittlere Ablaufsdauer, 
(dünn ausgezogene Kurve): sichthare Mitosen 
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In Abbildung 2 sind nun mitotische Koeffizienten, mittlere 
Ablaufsdauer und Zahl der sichthbaren Mitosen aus zwei früheren 
Colchicimversuchsfilmen — Nr. 189 mit Colchicin 1:30 Millionen 
und Nr. 189/190 mit Colchicin 1:20 Millionen (vgl. O. Bucxer 
1939, Abb. 3—6) — graphisch dargestellt. Während beim Film mit 
Colchicin in der Konzentration von 1:30 Millionen die Kurve der 
mitotischen Koeffizienten (1) noch eine gewisse Ahnlichkeit mit 
der Kurve der sichtharen Mitosen (III) zeigt, weil eben auch hier 
die mittlere Ablaufsdauer (Kurve IT) nur geringeradige Schwankun- 
gen aufweist, ist das beim Film mit Colchicin 1:20 Millionen nun 
absolut nicht mehr der Fall, weil hier die Zellteilungen in den 
letzten Stunden des Versuches überhaupt nicht mehr zu Ende 
geführt werden kônnen. Wollte man bei diesem Film 
Nr. 189/190 aus der Zahl-der sichtbaren Moses 
auf die Teilungsintensitätuschiressen…… 
bekäme man eine ganz falsche Vorstelluns 
denn der mitotische Koeffizient ist während des ganzen Versuches 
etwas herabgesetzt. Aber auch für den Film Nr. 189 erhalten 
wir eine mit der Kurve der sichtbaren Mitosen in ihrer Form noch 
besser übereinstimmende Kurve (IV), wenn wir die mittlere Ab- 
laufsdauer eimkalkulieren und die Summen der Kurven I + II 
darstellen. 

Aus allen diesen Ausführungen geht hervor, dass die Zahl der 
in den Präparaten durch Auszählung feststellbaren Zellteilungs- 
figuren abhängig ist von der Teilungsintensität und von der Dauer 
der betreffenden Zellteilungen. Wir erhalten also gewissermassen 
eine Gleichung mit zwei Unbekannten, welche wir aber nicht 
einfach so zu lüsen versuchen dürfen, dass wir die eine Unbekannte 
— die mittlere Ablaufsdauer — als eine gegebene Konstante 
einsetzen! Die üblichen histologischen Methos 
den mussten somit bei dieser Fragestellums 


versasens. 
* * * 


Man kann darüber, ob ein einwirkendes Agens die Teilungsinten- 
sität und damit das Wachstum einer Gewebekultur fôrdert oder 
hemmt, auch dadurch einigen Aufschluss gewinnen, dass man die 
Umrisse der Kulturen alle Tage mit einem Zeichnungsapparat 
wenau zeichnet und dann die verschiedenen Flächen plani- 
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metriséh auswertet. Die Resultate solcher Versuche, 
deren Vor- und Nachteile ich schon bei anderer Gelegenheit kritisch 
erürtert habe, sind in Abbildung 3 dargestellt. In allen Fällen war 
die von den mit Colchicin 1: 40 
Millionen bis 80 Milionen be- 
handelten Kulturen eingenom- 
mene Fläche eimdeutig geringer 
als die der Kontrollkulturen 
{mit Zusatz reiner Tyrode’- 
scher Flüssigkeit), wobei wir 
die verschiedenen bei dieser 
Methode môglichen  Fehler- 
quellen (wie z. B. verschiedene 
Resistenz der Kulturen, ver- 
schiedene Dichte der Rand- 
schleier, Zellwanderung statt 
Zellwachstum usw.) bereits in 
Rechnung gestellt haben. Also 
auch bei diesen sich über 
méhrere Tage erstreckenden 
Versuchen liess sich mit Col- 
chicin keine Wachstumsanreg- 
ung erzielen, obschon so kleine 
Giftdosen gewählt wurden, 
dass, alle Zellteilungen  be- 
stimmt zu Ende geführt werden 
konnten. (Dass grôssere Dosen 
nicht nur die Teilung in der 
Metaphase blockieren, sondern 


4 2 3 + 5 Tage € 


ABB. 93. 


Wachstumsareale, sechs Tage Jang täglich bestimmt an Fibrocyten- 
Deckglaskulturen, die Z.T. unter der Einwirkung verschiedener Col- 
chicinkonzentrationen gestanden haben: 

— ..—..— Colchicin 1 : 40 Millionen, 

Colchicin 1 : 60 Millionen, 

——.——.-—— Colchicin 1 : 80 Millionen; 

—— Kontrollversuche mit Zusatz reiner Tyrode’scher Lôüsung. 


Der erste senkrechte Pfeil kennzeichnet den Zusatz der Versuchs- 
lüsungen; die Pfeile am 4. bzw. 5. Tage bedeuten, dass damals die Kultu- 
ren durch Zusatz eines Tropfens von frischem Gewebeextrakt ,,gefüttert" 
worden sind, wodurch das Wachstum wieder etwas angeregt wurde. 


544 O. BUCHER 


auch den mitotischen Koeffizienten herabsetzen, ging ja schon aus 
den Filmversuchen hervor.) 


Den gleichen Eindruck gewann ich auch aus ergänzenden Versuchen 
mit Feuerbohnen, die ich einige Wochen lang unter der freundlichen 
Mitwirkung von Frl. cand. med. G. MarkWwALDER durchgeführt hatte. 
Unter der dauernden Einwirkung von Colchicin in Konzentrationen von 
1:50 000, 1: 1090 000 und 1: 200 000 wurde durch tägliche Messungen 
das Wurzelwachstum bestimmt. 

Auch bei solchen botanischen Versuchen finden sich in der Literatur 
die widersprechendsten Meinungen, auf welche ich aber in diesem 
Zusammenhang nicht weiter eintreten môüchte. Eine ganze Reïhe von 
Forschern hat aber auch hier eine Wachstumshemmung durch das 
Colchicin feststellen kôünnen. 


Es ist beim Colchicin offenbar nicht so wie bei manchen anderen 
Pharmaka, die in grüsseren Dosen wohl hemmen, in kleineren 
Dosen jedoch eine — auch das Wachstum der Gewebekultur 
etwas — fürdernde Wirkung entfalten (so z.B. Arsenik, vgl. 
O. BucEer 1940). 

Die neuen Colchicinversuche haben meine früheren, 1939 
verôffentlichten Befunde bestätigt und erhärtet, und in Über- 
einstimmung mit meinen Versuchen ist auch H. LETTRÉ (1945) zu 
dem klar formulierten Schluss gekommen: , Die Zahl der 
unter der Wirkung des Colchicinsbeobace 
teten Mitosen wird bei einer geeipgnerss 
D'osis mit der zu 1demtifizaerent seit res 
gleichen Zeitpunkt auch normalerweise-abs 
gelaufen wäre. Mit geringen DosenColcha 
ein werden nicht alle Mitosen arretaers— 
grosse Dosen hindern den Beginn der Mibos 
Se ne 

H. Lerrré hat den Beweis dafür, dass die Zahl der in einem 
bestimmten Zeitpunkt feststellbaren Mitosen übereinstimme mit 
der Zahl der im entsprechenden Zeitraum normalerweise abgelau- 
fenen Karyokinesen, für die Zellen des Mäuseascitestumors noch 
mit Hilfe von mathematischen Berechnungen zu 
erbringen versucht (Einzelheiten sind in der Originalarbeit nach- 
zulesen). Er hat dabei gezeigt, dass 10 Stunden, nachdem den 
Mäusen 10 + Colchicin injiziert worden war, eine Steigerung der 
im Ascitestumor vorhandenen Mitosen von 2,1 auf 41,0% — also 
um 38,99 — festgestellt werden kann, was (nach seinen theore- 


_ 
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tischen Berechnungen) etwa der Zahl der Zellen entspricht, die in 
der betreffenden Zeit sowieso in die Teilung getreten wären, imdem 
sich alle 100% der Zellen normalerweise im Verlauf von 25,7 bis 
28,8 Stunden geteilt haben würden. Die durchschnittlhiche Teilungs- 
dauer berechnete LETTRÉ für die Ascitestumorzelle auf etwa 
15 Minuten. 


Die Frage, ob Colchicin die Zellteilung hemmt oder fürdert, muss 
schon deswegen klar beantwortet werden kôünnen, weil in den 
letzten Jahren eine ganze Reiïhe von Untersuchungen erschienen 
sind, bei welchen die ,,méthode colchicinique” von Dusrix bei der 
Bearbeitung verschiedener biologischer Probleme eine Rolle spielt. 
Dabei wurde gewôühnhich die stathmokinetische Wirkung des 
Herbstzeitlosenalkaloids benützt, um die Teilungstätigkeit in 
emem bestimmten Organ nach diesen oder jenen experimentellen 
Einflüssen (z. B. in der Schilddrüse nach Einwirkung von Hypo- 
physenvorderlappenextrakt, H. GÜTHERT 1940) erfassen zu kôn- 
nen, die Frage, ob das Colchicin nicht selbst auch die Terlungsrate 
beeinflussen künne, jedoch gewühnlich nicht weiter berücksichtigt. 

Aus ähnlichen Überlegungen benützten z. B. auch W. Japas- 
soan und H. E. F1erz (1943) das Colchicinverfahren zum Studium 
der durch Sexualhormone am Zitzenepithel des Meerschweinchens 
ausgelüsten Epithelveränderungen. Sie fanden in der normalen 
Epidermis auch nach Colchicinanwendung nicht allzu viele Mitosen, 
wenn auch erheblich mehr als ohne Colchicineinwirkung; dagegen 
sahen sie bei mit Ostron vorbehandelten Tieren 914% Stunden nach 
der Colchicininjektion (25 y pro 30 g Meerschweinchen) massenhaft 
Zellteilungsfiguren. Aus derartigen Befunden, wie auch aus eigenen 
Terversuchen, müchte ich schliessen, dass durch Colchicin 
Milesnlauchlin vivo die Teilungstätigkeit 
nicht erhôht wird, dass aber die mitosenstimulierende 
Wirkung anderer Pharmaka durch zusätzliche Colchicinapplikation 
sehr schôn gezeigt werden kann, weil eben — bei geeigneter Dosie- 
rung des Colchicins und Fixierung im richtigen Zeitpunkt — die 
Lellen, welche die Teilung einmal begonnen haben, infolge der 
Blockerung in der Metaphase dadurch immer noch erkannt werden 
kônnen. | 
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Nachdem schon 1936/37 A. M. BruEs (und Mitarbeiter) auf Grund 
ihrer Tierversuche im Gegensatz zu Dusrin die Meinung 
vertreten hatte, dass Colchicin keine Stimulation der Teilungstätigkeit 
zur Folge habe, hat diese Ansicht in den letzten Jahren noch einige 
weitere Anhänger gefunden. Nach P. A. CLEARkIN (1937) und 
K. O. Mrris (1939) würden die Zellen in normalem Verhältnis die 
Teilung beginnen. A. CARLETON (1939), die auch auf die Schwierigkeiten 
derartiger statistischer Versuche mit Colchicin hinwies, und V. BUREAU 
und V. Viter (1939) konnten eine Hemmung der Teilungstätigkeit 
feststellen. 


Nous croyons pouvoir affirmer que la colchicine est dépourvue de 
tout pouvoir stimulateur vis-à-vis des cellules en imminence caryo- 
cinétique. Bien au contraire, cette substance semble faire baisser 
limminence caryocimétique normale. L’accumulation considérable des 
divisions cellulaires traduit simplement le blocage des mitoses qui ne 
peuvent dépasser le stade de la fn de la prophase‘* (BUREAU et VILTER 
1939, p. 598). , Nous pouvons ainsi affirmer l'identité du mécanisme 
de la colchicinisation dans les conditions de la vie 1n v1v0 et in vitro. 
Dans les deux cas, la colchicine exerce vis-à-vis de la mitose un effet 
inhibiteur‘ (VERNE et ViLTER, 1940, p. 624). 


Noch aus einem anderen Grund ist die Frage, ob Colchicin die 
Zellteilung hemmt oder fôrdert, von grosser Bedeutung. Es ist in 
letzter Zeit — 7. T. auch angeregt durch meine 1939 erschienene 
Arbeit — ôfters versucht worden, durch Colchicin hemmend auf 
das Geschwulstwachstum einzuwirken. So konnten z. B. E. ScHai- 
RER (1940) und H. LETTRÉ (1941) bei Versuchen an Mäusen, die 
mit Tumorascites geimpft worden waren, wohl durch Colchicin- 
anwendung die durchschnittliche Lebenserwartung etwas verlän- 
gern, jedoch keine echte Heilung erzielen. Zu einem grundsätzhch 


gleichen Resultat kamen — wie ich aus ca. 2 Dutzend in den 
letzten Jahren in der mir zugänglichen Literatur erschienenen 
Arbeiten ersehe — abgesehen von ganz vereimzelten Ausnahmen 


fast alle Forscher, ob sie nun ihre Untersuchungen an Menschen 
oder an Tieren durchgeführt hatten. Eine gute Übersicht über diese 
Fragestellung erhält man auch aus der Arbeit von H. BRODERSEN 
(1943). 

In vitro hingegen lässt sich das Wachstum von Carcinom- 
und Sarkomkulturen eindeutig hemmen (R. J. Lunrorp 19,36, 
P. A. CLEARKIN 1937, R. TENNANT und A. LiEeBow 1940), weïl hier 
die Colchicindosis eben beliebig gesteigert werden kann, während 
das in vivo wegen der hohen Toxizität des Alkaloids nicht 
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môglich ist (Dosis maxima simplex 0,002, pro die 0,005). Das 
unterschiedhiche Verhalten der Tumoren in vivo und in vitro 
beruht, wie wir bestimmt annehmen kôünnen, nicht in einem 
verschiedenen Verhalten gegenüber dem Colchicin, sondern es ist 
eme Folge der verschiedenen müglichen Dosierung. 


% 
* * 


ZUSAMMENFASSUNG. 


Mit Hilfe von Untersuchungen an Gewebekulturen von Kanin- 
chen-Fibrocyten, sowie von ergänzenden Tierversuchen an Mäusen 
und von botanischen Versuchen an Bohnenwurzeln, wurde fest- 
gestellt, dass das Colchicin die Zellteilungsvorgänge nicht anregt, 
sondern bei genügender Dosierung — ganz abgesehen von der bei 
starker Dosierung in der Metaphase eintretenden Blockierung 
(dem sog. Colchicineffekt) — je nach Konzentration mehr oder 
weniger stark hemmt. 

Es darf angenommen werden, dass für das Verhalten der Zellen 
1n vivo“ und .1n vitro“ ähnliche Verhältnisse bestehen. 

Es wurde auch versucht, die grundsätzlhiche Bedeutung der 
gestellten Frage zu erdrtern, und ferner wurde auf einige wichtigere 
Arbeiten der letzten Jahre kurz hingewiesen. 


LITERATURVERZEICHNIS 


1943. BroDERsEx, H. Mitosegifte und jonisierende Strahlung. Strah- 
lentherapie, 73, p. 196-254. 


1936. Brues, A. M. The effect of colchicine on regeneraling liver. J. of 
Physiol., 86, Proc. Physiol. Soc., p. 63-64. 


1936. —— and CoHEn, A. Effects of colchicine and related substances 
on cell division. Biochem. J., 30, Part IT, p. 1363-1368. 


1937. and Jacksox, E. Nuclear abnormuties resulting from inht- 
biion of mitosis by colchicine and other substances. Amer. J. 
Cancer, 30, p. 504-511. 

1940. , MARBLE, B. B. and Jackson, E. Æffects of colchicine and 


radiation on growth of normal tissues and tumors. Amer. J. 


Cancer, 38, p. 159-168. 


19404. 


1940. 


1940c. 


1945. 


19594 


1939b: 


1959; 


1937. 


19832 


1939. 


1934. 


19384. 


19380. 


1938c. 


1939. 


O. BUCHER 


BucneRr, O. Der Einfluss von Colchicin und Trypañflavin auf den 
Wachstumsrhythmus und auf die Zellteilung in Fibrocyten- 
kuliuren. ZLeitschr. f. Zellforsch., 29, p. 283-322. 


—— Die Wirkung von Arsenik auf Fibrocytenkulturen. Zeitschr. 
f. Zellforsch., 30, p. 438-462. 


AE Gewebezüchtung. Ciba-Zeitschrift, 74, p. 2529-2568. 


——— Zur Cylotoxikologie einiger Pharmaka (Arsenik, Colchicin, 
Trypañflavin, Nikotin, Coramin), nach Untersuchungen an 
Gewebekulturen. Schweiz. Med. Wschr., Nr. 38, p. 910-91% 


—— Über die Wirkung sehr kleiner Colchicindosen, nach Uniter- 
suchungen an in vitro gezüchteten Bindegewebszellen. Schweiz. 
Med. Wschr., Nr. 33, p. 715-718. 


BuRrEAU, V. et VizTER. V. Action de la colchicine étudiée sur les 
cellules épithéliales de l’Axolotl. GC. R. Soc. Biol. Paris, 132 
D1553-008! 

——— Ja colchicine doit-elle être considérée comme stimulant de la 
division cellulaire ? C. R. Soc. Biol. Paris, 132, p. 558-562. 


CARLETON, À. À note on the effect of colchicine on the skin of 
young rats. J. of Anat., 73, p. 416-418. 


CHopkowsk1, K. Die karyoklastischen Gifte, ihr Einfluss auf den 
Organismus und ihre Bedeutung für die Pathologie. (Sammel- 
referat.) Protoplasma, 28, p. 597-619. 


CLEARKIN, P. A. The effect of Colchicine on normal and neoplastie 
tissue in mice. J. of Pathol., 44, p. 469-480. 


DeccourTt, R. Recherches sur les réactions et lésions cellulaires 
provoquées par la colchicine. Le choc caryoclasique chez les 


Amphibiens. Arch. internat. Méd. expér., 13, p. 719-785. 


Dusrin, A.-P. Action de la colchicine sur le sarcome grefjé, type 
Crocker, de la Souris. Bull. Acad. roy. Méd. Belg., 14, p. 487 
502. 


—— Nouvelles applications des poisons caryoclasiques à la 
pathologie expérimentale, à l’endocrinologie et à la cancérologre. 
Sang, 12 p. 677-697. 

—_— J’action des arsenicaux et de la colchicine sur la mutose. 
C. R. Ass. des Anat.. Bâle 1938. 


—— A propos des applications des poisons caryoclasiques à 
l'étude des problèmes de pathologie expérimentale, de cancérologie 
el d’endocrinologie. Arch. exper. Zellforsch., 22, p. 395-405. 


GavriLov, W. et von Bisrram, D. Action de faibles solutions de 
colchicine sur les fibroblastes du poussin et sur l'épithélium de 
son tris in vitro. Bull. Ass. franc. Etude Cancer, 28, p. 319 


J90. 


1941. 


1942. 
1943. 
1942. 
1943. 


1936. 


1939. 


27. 


1937. 


1938. 


1939. 


1940. 


1940. 


HEMMT ODER FÔRDERT COLCHICIN DIE ZELLTEILUNG ? 549 


GÜTHERT, H. Der Einfluss von Hypophysenvorderlappenextrak- 
ten und Colchicin auf Kerngrüsse und Kernteilung in der Schild- 
drüse. Virchows Arch., 307, p. 37-70. 


JADASSOHN, W. und F1Erz, H. E.  Sexualhormonprobleme. 
Vierteljahresschrift naturforsch. (Ges. Zürich., 88. Je. 
Beiheft 1. 


LETTRÉ, H.  Æinige Beobachtungen über das Wachstum des 
Müäuse-Ascites-Tumors und seine Beeinflussung.  Zeitschr. f. 
physiolog. Chemie, 268, p. 59-76. 


—— Miütosegifte und 1hre Beziehungen zu Naturstofjen. Natur- 
wissenschaften, 30, p. 34-40. 


——— Zur Teilungsgeschwindigkeit der Zellen des Mäuse-Ascites- 
Tumors. Naturwissenschaften, 31, p. 467-468. 

——, ALBRECHT, M. und FERNHOLZ, H. Ein einfaches Mitose- 
gift. Naturwissenschaîften, 29, p. 390. 


LEvan, À. and OSTERGREN, G. The mechanism of C-mitotic 
action. Hereditas, 29, p. 381-443. 


Luprorp, R.J. The action of toxic substances upon the division of 
normal and malignant cells in oitro and in vivo. Arch. exper. 


Zellforsch., 18, p. 411-441. 


Miczs, K. O. Variations in the rale of mutosis in normal and 
colchicine-ireated tadpoles of Rana pipiens and Amblystoma 
jeflersonianum.  J. of Morphol., 64, p. 89-113; referiert in 
Ber. waiss. Biol., 53, p. 391, 1940. 


von MôLLENDORFF, W. Zur Kenninis der Mitose. 1. Über regulier- 


bare Einwirkungen auf die Zahl und den Ablauf der Mitosen 
in Gewebekulturen. Arch. exper. Zellforsch., 21, p. 1-66. 


Zur Kenntnis der Mitose. 2. Die Phasenverteilung in der 
Fibrocytenkultur und deren Abwandlung durch Substanzzusätze. 
Zeitschr. f. Zellforsch., 27, p. 301-325. 


——- und LaquEeur, G. Zur Kenntnis der Mitose. 3. Über die 
Wirkung von ultravioletten Strahlen auf den Wachstumsrhythmus 
und auf die Zellteilung in Fibrocytenkulturen. Zeitschr. f. Zell- 
forsch., 28, p. 310-340. 

—— und OsrroucH, M. Zur Kenntnis der Mitose. 7. Mitosen 


und Rundzellen unter dem Einfluss von Trypanblau in Geiwvebe- 
kulturen. Zeitschr. f. Zellforsch., 29, p. 323-355. 


SCHAIRER, E. Der Etinfluss von Colchicin auf den Mäuseascites- 
krebs. Zeitschr. f. Krebsforsch., 60, p. 143-154. 


TENNANT, R. and LIEBOW, A. A. The action of colchicine and of 
ethylcarbylamine on tissue cultures. Yale J. Biol. and Med., 13, 
p. 39-49; referiert in Ber. wiss. Biol., 67, p. 651, 1941, und 
Z-Krebsforsch., 51, p. 512, 1941. 


O. BUCHER 


Tôrd, E. und Vap4sz, J. Untersuchungen über die Wirkung von 
Colchicin und Corhormon in Gewebekulturen mit Hilfe von 
l'ilmaufnahmen. Arch. exper. Zellforsch., 23, p. 277-298. 


VERNE, J. et ViLTEr, V. Etude de l’action de la colchicine sur les 
muloses des jfibroblastes cultivés in vitro. Concentrations dites 
fortes. ‘©: R. Soc.-Biol. Paris, 453/p 618-0207 


—— Mécanisme d'action de la colchicine. Employée en concentra- 
lions faibles, sur l’évolution de la milose dans les cultures de 
fibroblastes in vitro. C. R. Soc. Biol. Paris, 135, p. 621-624. 


REVUE SUISSES DE, 2OO0LOGIE 991 
Tome 52, n° 26. — Décembre 1945. 


Beiträge zur Kenntnis parasitischer 
Nematoden. 
XII. Parasitische Nematoden aus den Tropen 
von 


Hans A. KREIS 


Eidg. Gesundheitsamt in Bern. 


Mit 9 Textabbildungen. 


Das vorliegende Material wurde uns von Herrn Prof. Dr. 
H. BLunrscuzr, Direktor des Anatomischen Institutes der Uni- 
versität Bern, zur Bestimmung überlassen. Neben Trematoden und 
Hirudineen waren auch Nematoden vorhanden, welche wir einer 
näheren Untersuchung unterwarfen. Die Würmer rekrutierten sich 
aus zwei Expeditionen: die erste nach Südamerika (Brasilien und 
Peru) im Jahre 1912, und die zweite nach Madagaskar im Jahre 
1931. 

Die Nematoden verteilen sich auf folgendé Wirte: 


REPTIL IA. 
Chamaeleontidae. 
Chamaeleon spec. 1 . . .  Foleyella chamaeleonis Kreis 1938. 
Chamaeleon spec. 2 . . .  Foleyella pigmentata n. sp. 
MammarrA. 
Insectivora. 
Centetes spec. . . . . . .  Physaloptera bluntschlu n. sp. 
Ericulus spec. . . . . .  Physaloptera ericuli n. sp. 
Carnivora. 
Nasua ruja (socialis) Desm.  Mirandonema intestinalis n. g. n. sp. 
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Cetacea. 
Inia geofjroyensis Blainv..  Anisakis insignis (Diesing 1851). 


Primates. 


Lichanotus laniger Gm. .  Pararhabdonema longistriata n. g. 
Nyctipithecus azarae . . .  Dipetalonema spec. [n. sp: 
Cebus spec. . . . . . .  Physaloptera dilatata Rud. 1819. 
Lagothrix spec. . . . . .  Chlamydonema lagothricis n. sp. 
Chrysothrix spec. . . . .  Dipetalonema graculis (Rud. 1809). 


Superfamilie STRONGYLOIDEA Weinland 1858; Hall 1916. 
Familie TRICHOSTRONGYLIDAE Leiper 1912. 
Unterfamihie Trichostrongylinae Leiper 1912. 


Pararhabdonema n. g. 


(mæpx = längs; caËds: = Streifen). 


Langgestreckte, sehr schlank gebaute Nematoden. Hinterende 
kurz. Cuticula fein quergestreift und mit deutlichen, zahlreichen 
Längsstreifen. Vorderende ohne Lippen und Papillen. Oesophagus 
ohne Bulbus, mit stark entwickeltem Cuticulargerüst im Innern 
des Lumens. Ventraldrüse vorhanden. Darm in einem langen, 
schmalen Rectum endigend. Weiblicher Geschlechtsapparat ähnheh 
gebaut wie bei Nematodirus Ransom 1907 (1911). Vulva hinter dem 
zweiten Kôürperdrittel gelegen. Männchen unbekannt. 

Die Gattung steht in nahen Beziehungen zu Nematodirus 
Ransom 1907 und Nematodirella Yorke und Maplestone 1926, 
unterscheidet sich aber einerseits von Nematodirus durch 1hre 
Länge und die Ausbildung des Vorderendes und anderseits von 
Nematodirella nicht nur durch die Struktur des Kopfes, sondern 
auch durch den Bau des weiblichen Geschlechtsapparates (FRa- 
vASs0S 1937). Pararhabdonema hat mit Nematodirella longispiculata 
Yorke und Maplestone 1926 gewisse Ahnlichkeit in der Ausbildung 
der Längsstreifen, wo ihre Zahl bis 50 beträgt; auch wird diese Art, 
wie die vorliegenden Tiere, recht lang (9 L — 27,1—42,6 mm). 


Typus: Pararhabdonema longistriata n. g. n. sp. 
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Pararhabdonema longistriata n. g. n. sp. 
(Fig. 1 AD.) 


Wirt: Lichanotus laniger Gm. (Wollmaki oder Avahis): 
Magen. 

Fundort: Madagaskar, 1951. 

Grôsse: 9 L — 40,4775—43,407 mm; x — 104-118; 
0 53 7 107;Pvul— 76,8 79,1%. 


ve nr poex oene ovve vul ovhe an 


— COM OR 0 crbr 076,17 94,9" 99 2 


- —=/#1:8005 mm 
2 OR NO 6 IP 0SS. 0,907 0:87 50:56:17 0,23 


Kürper: sehr schlank entwickelt. Das abgerundete Vor- 
derende, welches gegenüber der grüssten Kürperbreite im Mittel 
1/4 dieser Breite hat, wird durch eine leichte Einschnürung vom 
übrigen Kôrper abgetrennt. Dadurch unterscheidet sich die Gat- 
tung schon rein äusserlich von Nematodirus Ransom 1907 und 
Nematodirella Yorke und Maplestone, wo die Cuticula des Vorder- 
endes aufgebläht ist. Das Hinterende verengert sich ganz allmäh- 
hch und ist abgerundet. Breite am Vorderende: 84—105 u; am 
Nervenring: 189—210 u; am Porus excretorius: 220,5—252 y; 
am Oesophagushinterende: 240,5—273 y; am Ovarvorderende: 
226 357 y; crôs$te Breite: 357-399 u; an der Vulva: 357378 u; 
am Ovarhinterende: 220,5—252 pu und am Anus: 84—126 p. 


CuticulLa (Fig. 1 A): die 456,5 u dicke Cuticula ist sehr 
fein geringelt. Die Ringelung ist vom Vorderende bis in den Schwanz 
sichthbar. Daneben tritt eine longitudinale Streifung auf, ähnhch 
wie dies bei zahlreichen Strongyliden, wie z. B. Cooperia Ransom 
1907, Ostertagia Ransom 1907, Nematodirus Ransom 1907 und 
Nematodirella Yorke und Maplestone 1926, der Fall ist. Die Zahl 
der Longitudinalstreifen, deren Entfernung zwischen 8—25 à 
schwankt, varnert zwischen 48 und 52 Streifen. Am Vorderende 
beginnt diese Längsstreifung gerade hinter dem Beginn des Oeso- 
phagus. Die Zahl der Streifen bleibt aber noch gering (12—-14) und 
steigert sich erst in der Region des Nervenringes und der Ventral- 
drüse, um dann hinter dem Distalende des Oesophagus das Maxi- 
mum zu erreichen, das bis gegen das Hinterende des Geschlechts- 
apparates, 1.e. also bis gegen den After hin, beibehalten wird. 


, 
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Bei genauer Betrachtung zeigt sich ausserdem, dass einzelne Längs- 
streifen sich verzweigen künnen. 


Vorderende (Fig. 1 A,B): das Vorderende zeichnet sich 
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durch seinen sehr einfachen Bau aus. Lippen sind kaum entwickelt; 
Papillen fehlen vollkommen. Betrachtet man es von vorne (Fig. 1 B), 
so erkennt man, dass keine eigentlichen Lippen vorhanden sind. 
Dagegen ist ein dreikantiger, dickwandiger Cuticularring sichtbar, 
in dessen Ecken die Enden des üsophagalen, dreistrahligen Lumens 
lhiegen. Dieser Cuticularring bildet den Anfang der cuticularen 
Verstärkung des Oesophaguslumens. Er wird von einer überhôühten 
Cuticularfalte umgeben, die den Lippenapparat zu ersetzen hat. 
Beide Teile, Cuticularfalte und Cuticulardreieck, formen sich zu 
emem kraterformigen Gebilde. 


Oesophagus (Fig. 1 A): der Oesophagus verbreitert sich 
nach hinten ganz allmählich, ohne aber in einem Bulbus zu enden. 
Er wird dadurch charakterisiert, dass er ein sehr stark cuticula- 
nsiertes Lumen besitzt, welches in der Seitenansicht deutlich seine 
Dreiteihigkeit erkennen lässt. Breite am Vorderende: 88,0—91,1% ; 
am Nervenring: 38,5—44,0% ; am Porus excretorius: 36,2—48,2% 
und am Hinterende: 49,3—65,5%. Der relativ schmale Nervenring 
umgibt den Oesophagus ungefähr am Ende des ersten Oesophagus- 
drittels (28,3—38,7%). Ventraldrüse vorhanden. Sie zeigt eine 
längliche, elliptische Gestalt und reicht nach hinten nicht ganz bis 
an das Hinterende des Oesophagus. Nach vorne verengert sie sich 
zu eimem relativ langen und schmalen Kanal, der etwas vor der 
Oesophagusmitte nach aussen mündet. Der Porus excretorius wird 
durch die Ausbildung einer vorgewülbten cuticularen Lippenbildung 
sgekennzeichnet. 


D arm: ohne Bildung einer Cardia. Rettum lang und sehr 
schmal entwickelt. Analmuskulatur gut ausgebildet. 


Hinterende (Fig. 1C): konisch, terminal in eine sehr 
kurze Spitze auslaufend, ohne aber einen eigentlichen Schwanz- 
stachel zu bilden. 

DD héohe rest MiremES ap parat (Fig. 1 Dj): 
der Aufbau der weiblichen Geschlechtsorgane entspricht im grossen 


Pre at: 


Pararhabdonema longistriata n. g. n. sp. 
. Vorderende (9), 280 X. 
. Frontalansicht des Vorderendes (9), 600 X. 
Hinterende (9), 200 X. 
. Anjlage des weiblichen Geschlechtsapparates, 80 X. 
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und ganzen dem der Gattung Cooperia. Die Vulva, welche immer 
im letzten Kürperviertel liegt, zeichnet sich durch schwache Lippen 
aus. Sie führt in eme kurze Vagina über, welche durch eine dunkel 
gefärbte Cuticula und durch ihre ausserordentliche Kürze charakte- 
risiert wird. Von hier aus gelangt man in eine voluminüse Eikam- 
mer (nach Raxsom (1911): ovijector 1). Sie zeichnet sich durch die 
Dicke 1hrer Wandung aus, die 25—43 L erreichen kann. Länge der 
Eikammer: 777—840 nu; Breite: 241-315 uw. In diese Eikammer 
münden zu beiden Seiten die Pro-uteri (ovijector 3), die ausser- 
ordentlich dickwandig und stark muskulôs sind. Die Länge des 
vorderen Pro-uterus schwankt zwischen 378 und 504 u, die des 
hinteren zwischen 378 und 441 uw. Der Übergang zum eigentlichen 
Uterus wird durch eine deutliche Einschnürung markiert. Beide 
Uteri sind noch relativ dickwandig, doch erreicht 1hre Wandstärke 
nicht die der Pro-uteri. Vor allem wird der vordere Uterus in die 
Länge gezogen. Das Ovarium, vielfach verschlungen, bleibt im 
Gegensatz zu den paarigen Uteri unpaarig, 1. e. es ist ein einziges 
Ovarium vorhanden, welches die beiden Uteri unter einander ver- 
bindet. Die Eier sind dünnwandig, elliptisch und enthalten 1m 
Reifezustand eine schlüpfbhereite Larve. Grüsse: 51,5—77,5: 
34,5—43 1 (66: 38 u). 

Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge 
3,1—4,08; Entfernung After-Ovarhinterende 8—28. 


Superfamilie DIOCTOPHYMOIDEA Railliet 1916. 


Familie DIOCTOPHYMIDAE Railhiet 1915 


Syn. Æustrongylidae Leiper 1908. 
Eustrongylididae Lieiper 1912. 


Mirandonema n. g. 


(mirandus — merkwürdig.) 


Kürper langgestreckt, walzenfürmig, am Vorderende abge- 
rundet. Der Kranz von 6 papillentragenden Lippen wird deuthch 
vom übrigen Kürper abgesetzt. Das Vorderende besitzt eine Kopf- 
platte. Cuticula fein geringelt, mit longitudinalen Streifen und 
einer Papillenreihe auf den Laterallinien. Oesophagus ohne End- 
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bulbus. Testis sehr langgestreckt, fast den ganzen Kôürper aus- 
füllend. Ein langgestrecktes Spiculum. Bursa glockenfürmig, 
endständig, mit zahllosen Papillen auf der Innenfläche. Präanale 
Papillen fehlen. Weibchen unbekannt. Parasit des Darmkanals. 

Mirandonema zeigt eine sehr grosse Ahnlichkeit zu Dioctophyme 
Collet-Mevgret 1802, so dass auf den ersten Blick vermutet werden 
künnte, dass ein Vertreter dieser Gattung, ev. Dioctophyme renale 
(Goeze 1782) vorhegt. Dieser ist von Lurz (LukastrAK 1930) bereits 
in den Nieren von Vasua socialis, ein in Marajo in Brasilien lebender 
Nasenbär, gefunden worden. Nach LuKkasraKk (1930) erreicht das 
Männchen eine Länge von 15—45 em, wobei die Bemerkung: 
……. noch kleinere Exemplare sind äusserst selten im Befund", 
angeknüpft wird. Die genaue Untersuchung unserer Würmer hat 
gegenüber Dioctophyme deutliche Unterschiede im morphologisch- 
anatomischen Bau ergeben, so dass sie recht gut von einander 
unterschieden werden künnen. Ausserdem muss aber hervorgehoben 
werden, dass unser Parasit im Darm des Wirtes gefunden worden 
ist, während Dioctophyme renale in der Regel in der Niere, seltener 
im Mesenterium, der Leber, der Bauchhôühle und nur ganz selten 
im Darm vorkommt, z. B. bei Phoca vitelinus, Canis azarae und 
Lutra vulgaris. 

Das Vorderende unterscheidet sich von dem von Dioctophyme 
durch die Anlage. der Lippenapparatur und ihrer Bewaffnung. 
Bereits LEUCKHART (1876) hat bemerkt, dass neben den Labial- 
papillen noch ein innerer Kranz von Papillen vorhanden ist, eine 
Beobachtung, welche von STEFANSKI (1928) bestätigt worden ist. 
Trotz genauester Untersuchung fehlt aber bei unserer Gattung 
dieser innere Papillenkranz. Zum andern werden die beiden late- 
ralen Lippen mächtiger und deutlicher entwickelt als die andern 
Lippen, was sich besonders klar in der Aufsicht zeigt, wo zu erken- 
nen ist, dass jJene gut doppelt so gross werden wie die andern 

_ Lippen. Daneben erscheint aber noch eine quadratische Kopf- 
platte, ähnlich wie dies bei Dipetalonema Diesing 1861 der Fall 
ist, welche dem Vergleichsgenus fehlt. 

| Die Zahl der cervikalen Lateralpapillen steht weit hinter der 

von Dioctophyme zurück (95—100), wo nach STEFANSKkI (1928) 

. 150—170 Papillen auftreten. Zum andern fehlen dem Männchen die 

| präanalen Papillen vollständig, welche Sreransxi (1928) in seiner 

, Abbildung 3 angibt. Über die Abweichungen der papillären 


er 
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Bewaffnung im Innern der Bursa soll weiter unten berichtet 
werden. 

Als ein weiterer Unterschied mag noch erwähnt werden, dass 
die Cuticula deutlich dicker wird denn dies bei Dioctophyme der 
Fall ist. Schon LEucKkART (1876) schreibt: ,,Die Cuticula unseres 
Wurmes ist so dünn, dass sie beträchtlich hinter der des gemeinen 
menschlichen Spulwurmes zurückbleibt. Ich messe bei den grüssten 
meiner Würmer eine Dicke von nicht mehr als 0,03 mm, also 
ungefähr ein Drittel jener Dicke, die wir für Asc. lumbricoides früher 
festgestellt haben, und bei den kleineren Exemplaren noch weniger.* 
Bei unserem Parasiten hat die Cuticula eine minimale Dicke von 
41 u und steigert sich bis zu 51,5 u. Die stärkere Ausbildung der 
cuticularen Umhüllung des Parasiten hängt wahrscheinlich mit 
seiner Lebensweise zusammen, da er im Darmkanal grüsseren 
Gefahren durch Verletzungen des Speisebreies ausgesetzt wird, denn 
dies in andern Organen, wie z. B. den Nieren, der Fall ist. 


Mirandonema intestinalis n. g. n. sp. 


(Fig. 2 AF) 


Wirt: Nasua rufa (soctalis) Desm.: Darm. 

Fundort: Marajo, Brasilien, 1912. 

Grôsse: SL — 141-182 mm; « — 35,6—45,1; 8 = 80% 
8,94; y — 85—108,3 (After terminal an der Basis der Bursa 
selegen). 


ve oeve teve oehe burve 
— 0,06 2,54 118  grbr: 98,93 
SE — 161,5 mm 
0,43 0,76 1,42 2,21 2,48 0,82 
Kürper: langgestreckt, walzenformig, vorne gerade abge- 
schnitten, hinten allmählich sich verjüngend bis zur terminal 
gelegenen Bursa. Das Vorderende ist gegenüber der grôssten 
Kürperbreite nicht ganz 6 mal verschmälert. Breite am Vorderende 
(G): 693—714 u; am Vorderende des Oesophagus: 1218—1239 u; 
am Vorderende der Testis: 1491-3087 u; am Hinterende des 
Oesophagus: 3486—3633 uw; grôüsste Breite: 3969—4032 uw und 
am Vorderende der Bursa: 13021365 y. 


Cuticula: relativ dick, 41—51,5 pu. Sie zeigt einefeine 
Transversalringelung, die am Hinterende des Lippenapparates 
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beginnt und sich bis an das Vorderende der Bursa ersteckt. Dane- 
ben stellt man noch eine Longitudinalstreifung fest, die sich über 
die ganze Länge des Tieres ausdehnt. Auf den deutlich ausgebildeten 
Laterallinien sind kleine Papillen zu bemerken (Fig. 2 A), wie dies 
auch bei Dioctophyme renale der Fallist. Während aber hier die Zahl 
der Papillen sich bis auf 170 steigert, künnen beim vorliegenden 
Parasiten nur 95—100 Papillen festgestellt werden. Die erste Papille 
hegt 241—262 y, die letzte Papille 22,365 mm hinter dem Vorderende. 


Vorderende (Fig. 2 A,B):1in der Dorsalansicht zeigt sich, 
dass ein Kranz von 6 Lippen vorhanden ist, von denen Jede eine 
kleine Papille aufweist. Die Lippenhôühe beträgt 75,5-—105 u. Der 
ganze Lippenapparat wird deutlich vom übrigen Kôürper abgesetzt. 
Frontal betrachtet (Fig. 2 B) erkennt man, dass die Ausbildung der 
Lippen keine gleichmässige ist: während die beiden lateralen 
Lippen recht gross entwickelt werden, bleiben die subdorsalen und 
subventralen Lippen an Grüsse stark zurück, so dass sie kaum die 
halbe Mächtigkeit der beiden andern Lippen erreichen. Dieser 
Unterschied in der Grüsse lässt sich auch in der Seitenansicht 
erkennen, wo man sieht, dass sich die lateralen Lippen deuthich 
von den übrigen Lippen abheben (Fig. 2 A). Jede Laippe besitzt 
eine kleine, aber gut sichthare Papille. Ein innerer Papillenkreis, 
wie er bei Dioctophyme renale vorhanden ist, fehlt. Es sei noch 
beigefügt, dass an der Basis jeder Lippe eine knopfartige Bildung 
zu bemerken ist, welche auf den ersten Blick eine Papille vortäuscht. 
Die genaue Betrachtung lehrt aber, dass es sich um eine Auswülbung 
der Lippe handelt, die sich gegen den Aussenrand der Lippe 
fortsetzt und als eine Art ,,Pulpa“ betrachtet werden kann. In der 
Frontalansicht findet sich ausserdem zwischen den beiden sub- 
ventralen Lippen ein Gebilde, das einen deutlichen Ausfuhrporus 
aufweist. Ob es sich hier um eine Ventraldrüsenanlage handelt, ist 
mcht mit Sicherheit feststellbar gewesen. 


Oesophagus : der Oesophagus beginnt hinter dem Lippen- 
apparat und nimmt nach hinten ganz allmählich an Breite zu. Er 
erreicht eine Länge von 17,556—20,601 mm. Nervenring nicht 
beobachtet, da der Oesophagus fast vollständig vom Geschlechts- 
organ überdeckt wird. Breite am Vorderende: 49,3-—50,0% :; am 
Vorderende der Testis: 27,2—36,6% und am Hinterende: 21,9— 
2,7%. 
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Darm: ohne Besonderheiten. Das Rectum (Fig. 2C) wird 
kaum entwickelt. 


Hinterende: die Ausbildung eines Schwanzes fehlt, da 
der After terminal gelegen ist (Fig. 2 C). 


Männlicher Geschlechtsapparat: die männ- 
liche Geschlechtsrôhre füllt fast das ganze Innere des Parasiten aus. 
Sie ist vielfach gewunden und geschlungen. Nach vorne reicht der 
Hoden beim reifen Männchen fast an das Vorderende des Oesopha- 
gus (651 x hinter dem Vorderende des Kôürpers), während der 
blinde Ast am Hinterende schwierig zu erkennen ist, da die ver- 
schlungenen Tele sich bis fast an den Bursa-Ansatz erstrecken 
(Fig. 2 C). Das Spiculum ist langgestreckt, haarfôrmig und erreicht 
eme Länge von 8,463—8,883 mm. Sein Proximalende (Fig. 2 D) 
hat eine Breite von 147 u. Während dieses bei Dioctophyme renale 
—- aus der Figur 4, Tafel V, von LukasiAKk (1930) zu schliessen — 
trichterformig ausgebildet wird, besitzt es bei unserem Parasiten 
eine keulenfürmige Gestalt. Die Wandung der Endkeule ist gegen- 
über der übrigen Spicularwandung verstärkt und hat eine gewellte 
Oberfläche im Gegensatz zur glatten Flächenbeschaffenheit des 
restlichen Spicularkôrpers. Das sehr schmale Distalende — Durch- 
messer 12,6 à — (Fig. 2 E) ist abgerundet. Das Spicularrohr liegt 
in einer Membran eingebettet, welche einen deutlich grüsseren 
Durchmesser hat denn der Spicularkôrper. Dadurch unterscheidet 
sich aus das Distalende des Spiculums von dem bei Dioctophyme 
renale (vergl. Lukasiak (1930): Fig. 2, Taf. IV), wo die Hüll- 
membran nur ein feines Häutchen darzustellen scheint. Das 
Spiculum liegt in einer Scheide eingebettet (Fig. 2 D), die sich aus 
deuthichen Längsmuskelstreifen zusammensetzt und am Proxi- 
malende des Spiculums eine Breite von 390 y aufweist. 

Die grosse, terminal gelegene Bursa copulatrix (Fig. 2 C) ist 
durch eine Einschnürung deutlich vom übrigen Kürper abgesetzt. 


FrG: "2: 


Mirandonema intestinalis n. g. n. sp. 
. Vorderende (S), 80 X. 
. Frontalansicht des Vorderendes (4), 80 X. 
Hinterende (5), 56 X. 
. Proximalende des Spiculums, 80 X. 
. Distalende des Spiculums, 400 X. 
. Partie aus der Innenseite der Bursa, 80 X. 
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Die Bursa hat eine trichterformige Gestalt. Ihr äusserster Rand 
hat eimen Durchmesser, der fast dem doppelten Durchmesser an 
der Einschnürungsstelle entspricht (2485 u gegenüber 1302 u). Der 
Terminalrand der Bursa wird nach innen eingerollt. Die Wand- 
stärke des Bursarandes beträgt 94,5 u. Nach vorne nimmt die 
Dicke zu, sodass sie an der Ausgangsbasis auf 126  angewachsen 
ist, 1.e. mehr als doppelt so dick wird wie die der Cuticula. Die 
Länge der Bursa schwankt zwischen 1659 und 1680 v. Während die: 
Aussenfläche der Bursa eine radiär angeordnete Longitudinal- 
streifung besitzt und keine Papillen aufweist, treten auf ihrer Innen- 
fläche zahlreiche Papillen auf. Bei genauer Betrachtung zeigt sich 
(Fig. 2F), dass die Papillenreihen, wenn auch die Anzahl der 
Papillen stark varnuert und ihre Anordnung eine unregelmässige 
zu sein scheint, in konzentrischen Kreisen gelagert sind, welche 
aber nicht bis in das Zentrum des Bursaltrichters fortgesetzt werden, 
sondern sich von der Mitte an nach innen mehr und mehr verlieren. 
Eine Randpapillenbewaffnung und präanale Lateralpapillen, welche 
STEFANSKI (1928) bei Dioctophyme renale festgestellt hat, fehlen 
hier vollkommen. Die Grôsse der innern Bursalpapillen schwankt 
zwischen 8,5 und 13 u. 

Wie bei Dioctophyme renale, so ist auch bei unserem Parasiten 
bei der Analôffnung eine Papille vorhanden, die 30 : 52 y gross 
wird, die aber, im Gegensatz zur Vergleichsart, keine sekundären 
Papillen besitzt. 

Durch die aufgeführten Merkmale unterscheidet sich Mirando- 
nema intestinalis recht deutlich vom gewôhnlichen Nierenwurm 
der Säugetiere: Dioctophyme renale (Goeze 1782). 


Superfamilie ASCAROIDEA Railliet und Henry 1915. 
Familie HETEROCHEILIDAE Railliet und Henry 1915 
Unterfamilie Anisakinae Railliet und Henry 1912 


Anisakis insignis (Diesing 1851). 
(Fig. 3 AJ.) 


Syn. Peritrachelius insignis Diesing 1851. 


Wirt: /nia geoffroyensis Blainv. 


Fundort: Hamburgo, Rio Samiria, Loreto, Perü. 


BEITRÂGE ZUR KENNTNIS PARASITISCHER NEMATODEN 563 


Grôsse: © L — 61383-63693 mm: x — 40,8—51,3; 
B — 16,9-—19,3; y — 162,5—177,5; vul — 31,4—32,1%,. 

ve oeve nr oehe vehe ovve  vul ovhe an 

TO TOM OMS, 54 NE 9111276 SAS erbr 89,9 99,242 


| 62.558 
D 0,67 0,79 1,28 1,35 1,96 1,98 2,2 1,56 0,62 mm 


Der Nematode ist zum ersten Male von DiesinG 1851 unter 
dem Namen Peritrachelius insignis aus {nia geofjroyensis kurz 
beschrieben und 1855 auch abgebildet worden. 1882 hat dann 
VON DRASCHE den Parasiten einer genaueren Untersuchung unter- 
worfen und ihn nicht nur morphologisch-anatomisch, sondern auch 
histologisch eingehend behandelt. Unsere aus dem gleichen Wirte 
stammenden Ascariden Zzeigen so viele Artcharaktere der 
DresixG’schen Species, so dass wohl kaum ein Zweifel besteht, dass 
es sich um die gleiche Nematodenart handelt, wenn auch, wie wir 
sehen werden, gewisse Abweichungen im Bau einzelner Organan- 
lagen gegenüber der Beschreibung von v. DRASCHE vorhanden 
sind, was aber auf die noch unzulänglichen Untersuchungsmittel 
zurückzuführen ist. 


Kürper: langgestreckt, nach vorne gegenüber der grüssten 
Kôürperbreite beim Weibchen 3,6—4,6 mal verschmälert; Hinter- 
ende kurz, abgerundet. Breite am Vorderende (9): 336 u; am 
Vorderende des Oesophagus: 420 u; am Nervenring: 483—504 y; 
am Hinterende des Oesophagus: 767—819 u; am Hinterende des 
Ventrikels: 830— 861 u; am Vorderende des Ovariums: 1071— 
1586 y; an der Vulva: 1092—1386 y; grôsste Breite: 1197—1554 y; 
am Hinterende des Ovariums: 882-1112 à und am Anus: 273— 
294 p. 


Cuticula: 17—21,5 y dick, deutlich geringelt. Die Ringel 
haben eine Breite von 4—6,5 u, beginnen hinter dem Lippenapparat 
und sind bei beiden Geschlechtern bis nahe an die Schwanzspitze 
zu erkennen. 


Vorderende: (Fig. 3 A—C): der Lippenapparat ist 
deutlich vom übrigen Kürper durch eine Einschnürung abgesetzt. 
Die Dorsallippe (Fig. 3 A, B) hat eine Grüsse von 419 x 228 w, 
Während die beiden Ventrolaterallippen (Fig. 3 A, C) 206 x 181 u 
_erreichen. Die Papillen sind wie üblich angeordnet, d. h. zwei auf 
der Dorsallippe und je eine Papille auf jeder ventrolateralen Lippe. 
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Grôsse der Lippenpapillen : 8,5—13: 17—25 y. Jede Lippeist vorne 
tief eingebuchtet. Die Zähnchenreïhe ist recht schwierig zu sehen. 
Eine genaue Untersuchung hat aber gezeigt, dass sie über den 
ganzen Lippenrand sich kontinuierlich fortsetzt, also auch im 
Sattel“, wo v. DRASCHE (1882) keine Zähnchen beobachtet hat. 
In der Frontalansicht (Fig. 3 A) erkennt man an der Basis der 
rechten Seite der Dorsallippe einen Ausfuhrkanal. Ob dieser 1m 
Zusammenhang mit der Ventraldrüse steht und 1hren Exkretions- 
kanal darstellt, kann nicht mit Sicherheit festgestellt werden. 
Eine Kragenbildung, wie sie von DiEsinG (1855: Taf. V, Fig. 9 
und 11) abgebildet worden ist, ist nicht vorhanden. Vermutlich 
hängt diese Deformation mit Schrumpfungserscheimungen bei 
schlechter Konservierung zusammen. 


Oesophagus: der Oesophagus zeigt den für Ascariden 
typischen Bau, besitzt aber am Hinterende einen deutlichen 
Ventrikel, welcher 210—251 & lang wird oder 1/13—1/17 der 
Oesophaguslänge ausmacht. Dass das üsophagale Lumen drei- 
strahlig ist, zeigt sich in der Frontalansicht des Vorderendes 
(Fig. 3 A). Der Ventrikel ist von v. DRASCHE (1882) nicht bemerkt 
worden. Das Vorhandensein dieses Organes reiht den Nematoden 
in das Genus Anisakis Du]. 1845 ein. Breite am Vorderende (9): 
52,5—55,0% ; am Nervenring: 37,3—43,5% und am Hinterende: 
43,7—45,3%. Der Schmale Nervenring liegt 17,9—20,3% der Länge 
Vorderende—Oesophagushinterende hinter dem Lippenapparat. 

D ar m : der Bau des Darmes entspricht genau den Angaben 
von V. DRASCHE (1882), der 1hn, wie folgt, beschreibt: ,,Man kann 
zwei Reihen hinteremander liegender, halbmondfürmig begrenzter 
Wülste unterscheiden, die abwechselnd wie die Teile eines Zopfes 
meinander greifen.“-Das Rectum ist scharf abgesetzt (Fig. 3 D) und 
erreicht beim Weibchen eine Länge von 357—420 u. 


LV (MA 


Anisalkis insignis (Dies. 1851). 
. Frontalansicht des Vorderendes (©), 200 X. 
Dorsallippe, 200 X. 
Ventrolaterallippe, 200 X. 
. Hinterende (9), 120 X. 
Lateralansicht des männlichen Hinterendes, 120 X. 
Ventralansicht des männlichen Hinterendes, 200 X. 
. Hinterende der Larve, 280 X. 
. Häutung des Vorderendes, 200 X. 
Häutung des Hinterendes, 200 X. 
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Hinterende (Fig. 3 D, E): in beiden Geschlechtern kurz, 
kegelfürmig, am Terminalende abgerundet und ohne Endstachel. 

Weiblicher Geschlechitsatpparat:"ohneBesom 
derheiten. Die Vulva üffnet sich am Ende des ersten Kürperdrittels 
(31,4—32,1%). 


Männlicher Geschlechtsapparat die sis 
gekrümmten Spicula (Fig. 3 E) erreichen eine Länge von 1029 u; 
proximal sind sie kelchartig erweitert, 52 à breit. Dann verengern 
sie sich gegen die Mitte hin auf 30 u, um am Hinterende sich 
lanzettartig wieder auf 43 y zu erweitern. Das Distalende ist spitz. 
Die anale Bewaffnung setzt sich aus pränalen und postanalen 
Papillen zusammen. Während die 46 Paare präanaler Papillen den 
Angaben von v. DRASCHE (1882) entsprechen, ist die postanale 
Papillenbewaffnung vollkommen anders zusammengesetzt. Die 
ersté Präanalpapille befindet sich 2551 uw vor dem After. 


Postanale :Papillénhbewaffnuns AFF 
nach v. DRrAsCHE (1882) sind nur 6 Paare postanaler Papillen 
vorhanden, während die genaue Untersuchung lehrt, dass 1hre Zahl 
nicht nur ganz bedeutend gesteigert ist — es treten 22 Paare auf — 
sondern dass auch ihre Anordnung eine andere ist. Die ersten 
20 Paare liegen mit wenig Ausnahmen lateral in einer Reïhe und 
sind alle kurz gestielt, während das 21. und 22. Paar fast am 
Terminalende des Tieres sich befinden und in die Cuticula einge- 
senkt sind. Daneben tritt ein ganz schwach entwickeltes Velum 
auf, das auch v. DraASsCHE (1882) erwähnt hat. 


Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge @ 
1,21—1,38; 4 1,09; Entfernung After —Ovariumhinterende 19,4—= 
22,2; Spicula 7,0; Entfernung After—1. Präanalpapille 17,3. 

Neben den ausgewachsenen Tieren sind noch Larven vorgelegen, 
welche einen kleinen Einblick in die Metamorphose des Nematoden 
seben. 


1. Larve: L — 8,643 mm; « — 36,5: 8 —"10,8; 70 
Das Vorderende ist dadurch charakterisiert, dass der Lippen- 
apparat noch nicht vom übrigen Kürper abgetrennt ist. Die Lippen 
weisen nicht den Bau der fertigen Lippen auf, sondern sind nur ganz 
schwach angedeutet. Der Ventrikel ist im Vergleich zum Oesophagus 
recht gross, d. h. 1/3,5 der oesophagalen Länge, während er beim 
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reifen Weibchen 1/13—1/17 der Oesophaguslänge eimnimmt. Das 
Schwanzende (Fig. 3 G) zeigt noch einen deutlich entwickelten 
Endstachel, der 26 u lang wird. 


dobarve: E — 13,8159 13,906 mm: &« — 44,3—48.0;: 
B— 10,0—11,3; y — 179—214. 

Schreitet die Entwicklung weiter fort, so streckt sich die Larve, 
sodass vor allem die relative Kürperbreite grüsser wird (4 — 44,3— 
48,0 gegenüber « — 36,5). Bei der Häutung wird die ganze larvale 
Kopforganisation abgestreift (Fig. 3 H), nachdem das Tier den 
typischen Labialapparat ausgebildet hat. Im Vergleich zur Oeso- 
phaguslänge wird der Ventrikel kürzer: er beträgt nur noch 1/4—1/7 
der üsophagalen Länge. Ausserdem bleibt das Hinterende im 
Vergleich zur Kôrperlänge sehr zurück (y — 179—214 während y 
bei jüngeren Larven noch 88,4 ist). Im Häutungsstadium (Fig. 3 J) 
zeigt sich aber auch, dass mit der Abstreifung der larvalen Cuticula 
nicht nur der Terminalstachel abgestossen, sondern auch das ganze 
Rectum mitgerissen wird, was von neuem beweist, dass dieser Teil 
des Darmkanales ektodermaler Natur ist. 


Superfamille SPIRUROIDEA Railliet und Henry 1915. 
Familie PHYSALOPTERIDAE Leiper 1908. 
Unterfamilie Physalopterinae Railliet 1893. 


Genus PHysazoprerA Rud. 1819. 


Tetradelphis. 


Physaloptera bluntschlu n. sp. 
(Fig. 4 AH.) 


Wirt: Centetes spec.: Magenwand. 
Fundort: Tampina, Madagascar. 
Grôsse: 9 L — 37,926—41,160 mm; x — 32,8—34,4; 
— 7,03—7,69; y — 78,3—92,2; vul — 23,4—25,8%. 
ve oeve' oe,he oehe ovve  vul ovhe an 
ER OI0 260013; 60049381:u25,0%. grbr 92,6. 198,85 
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y —= 21,4—23,2. 
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Im Jahre 1897 hat v. Linsrow (1897) aus Centetes ecaudatus 
von Madagaskar eine Physaloptera: Physaloptera coelebs, beschrie- 


ben. Die Beschreibung ist aber sehr kurz und mangelhaft und 
basiert nur auf Männchen. Ein Vergleich mit der vorliegenden Art 


zeigt aber deutlich, dass es sich nicht um die gleiche Species 


handeln kann. Abgesehen von den Grôüssenunterschieden (v. Lins- 
row’s Männchen sind nur 7,3 mm lang), weicht der Bau des männ- 
lichen Hinterendes stark von dem unserer Art ab. So fehlen z. B. die 
terminal gelegenen, langgestielten Endpapillen; auch die Präanal- 
papillen liegen viel näher dem Anus, denn dies bei Ph. coelebs der 
Fall ist. 

In unserem Material haben wir zwei Physaloptera-Arten aus 
zwei verschiedenen Gattungen der /nsectivora. Neben dem Para- 
siten aus Centetes sind auch in Æriculus spec. Würmer der Unter- 
familie Physalopterinae gefunden worden, die aber, wie weiter unten 
gezeigt werden soll, mit den Schmarotzern des Tanreks nicht 
identisch sind. 

Aus Insektivoren sind bis heute — so weit uns bekannt ist — 
neben Physaloptera coelebs v. Linstow noch vier Physaloptera- 
Arten beschrieben worden: 


1. Physaloptera clausa aus EÉrinaceus europaeus (Europa); 


2. ) dispar aus Érinaceus albiventris (Nigeria); 
A » incurva aus Érinaceus frontalis (Kalahari) ; 
4. ) limbata aus Scalops canadensis (Philadelphia). 


Physaloptera clausa Rud. 1819 fällt von vorneheremn ausser | 


Betracht, da das Weibchen sich durch 2 Uteri auszeichnet, während 
unsere Parasitenweibchen 4 Uteri besitzen. Was Ph. limbata Leidy 
1856 anbelangt, so ist die Art ungenügend beschrieben, sodass sie 


nicht zum Vergleich herangezogen werden kann. Von Ph. dispar | 


Linstow 1904 (1904) ist zu sagen, dass sich die Art von allen Ver- 
tretern des Genus dadurch zu unterscheiden scheint, dass dem 
männlichen Hinterende jegliche Ornamentierung fehlt. PA. incurva 
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Linstow 1908 (1910) hat eine männliche Caudalbewaffnung, die 
sich — sofern die Beobachtungen von v. LiNsrow richtig sind — 
dadurch von unseren Tieren abtrennt, dass 


a) im innern Ventralfeld die Ornamentierung fehlt; 
 b) an Stelle von 3 präanalen Papillen nur die mediane Präanal- 
papille vorhanden ist, und 
c) postanal 3 Paare von Papillen auftreten, während bei 
unseren Arten die üblichen 5 Paare festgestellt werden künnen. 


Kôürper: beim Weibchen rel. schlank, beim Männchen etwas 
plumper und kürzer gebaut. Das Vorderende zeigt eine schmal 
entwickelte Cuticularfalte und verschmälert sich beim Weibchen 
(auf der Hôühe der Cuticularfalte) etwas mehr als 4, beim Männchen 
etwas weniger als 3,5 mal gegenüber der grüssten Kürperbreite. Nach 
hinten nimmt diese ganz allmählich ab. Das Hinterende wird bei 
beiden Geschlechtern abgerundet. Breite am Vorderende: 9 189— 
199 u; & 157—178 u; am Vorderende des Oesophagus: 273—336 u 
resp. 210—368 u; am Hinterende des ersten Oesophagusteiles: 
441—462 u resp. 315—378 u; am Hinterende des zweiten Oesopha- 
gusteiles: 819—903 u resp. 672-756 u; am Vorderende der Testis: 
714—798 Lu; an der Vulva: 1008—1155 u; grôsste Breite: 1164— 


111239 u resp. 798—924 u; am Hinterende der Ovarien: 798—956 u; 


am Vorderende der Vas deferens: 777840 u; am Vorderende des 


Ductus ejaculatorius: 756—810 x und am After: 368—410 à 


| resp. 462—504 à (ohne Bursa). 


| 


Cuticula: aus zwei Schichten bestehend, von denen die 
äussere Schicht bedeutend breiter ist als die innere. Dicke der 


Müticula: © 6,6-12,9 + 17,258 p; d 4,5 +12,7-213 p 


 Neben einer groben Ringelung weist die Cuticula eine sehr feine 
| Radiärstreifung auf. Daneben tritt eine feine Longitudinalstreifung 
auf, die vor allem am Vorderende deutlich zu sehen ist. Am Vor- 
_ derende des Kôrpers wird seine Umhüllung gefaltet und bildet eine 


Art ,,Kragen“, in den der Lippenapparat teilweise eingesenkt wird 
(Fig. 4 A). Cervicalpapillen scheinen zu fehlen. 


Vorderende (Fig. 4 A—C): wie bei allen Vertretern des 


Genus treten auch hier zwei Lippen auf, welche beim Weibchen 
 95—122 y, beim Männchen 60—95 & hoch werden. Die Ventral- 


| 


ansicht (Fig. 4 A) lässt erkennen, dass jede Lippe einen grossen 


Fret 


Physaloptera bluntschlir n. sp. 


Vorderende (®), 280 X. 

Frontalansicht des Vorderendes (©), 280 X. 

Lippe, 400 X. 

Hinterende (9), 80 X. 

Verzweigung der Uteri, 80 X. 

Ei, 900 X. 

Spicula, 280 X. 

Ventralansicht des männlichen Hinterendes, 160 X. 
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Zahn besitzt, an dessen Innenrand zwei kleinere Zähne sich 
befinden. Lateral betrachtet (Fig. 4 C) sieht man, dass zum grossen 
Medianzahn ein Drüsenorgan führt, und dass die Lippen zwei 
deutliche, flügelartige Erweiterungen zeigen, in welchen sich die 
nervenführenden Papillen befinden. Frontal betrachtet (Fig. 4 B) 
lassen sich alle diese Teile recht deutlich von einander unterschei- 
den, besonders aber die Drüsenanlage des Medianzahnes. Eine 
zusätzhiche Zähnchenbewaffnung ist nicht vorhanden. 


Oesophagus: der Muskelteil nimmt beim Weibchen 
1/9—17/11, beim Männchen 1/8,5—1/11 der gesamten ôsophagalen 
Länge ein. Nach hinten anschwellend, besitzt das Terminalende 
des Oesophagus am Übergange zum Darmkanal eine kleine, aber 
deutliche Cardia. Breite am Vorderende: © 46,7—56,2% ; $ 34,3— 
60,0, ; am Hinterende des üsophagalen Muskelteiles: 38,5 —40,89% 
resp. 37,4—46,6% ; am Hinterende des Oesophagus: 55,8 —56,4% 
resp. 47,3—54,7%. Der Nervenring umgibt den Muskelteil des 
Oesophagus gerade vor seinem Hinterende. 


D arm: ohne besondere Eigenschaften. Rectum kürzer als 
die anale Breite, vom übrigen Darm scharf abgeschnitten. 

Hinterende (Fig. 4 D, H): beim Weibchen kurz, konisch, 
abgerundet, ohne Caudalpapillen; beim Männchen bedeutend 
länger, von einer grossen Bursa umgeben, terminal spitzer abge- 
rundet als beim Weïibchen. 


Werblicher Geschlechtsapparat : die Vulva 
(Fig. 4 E) liegt am Ende des ersten Kôürperviertels und ist durch 
schwach ausgebildete Lippen charakterisiert. Die nach hinten 
gerichtete Vagina ist stark muskulüs und erreicht eine Länge von 
714—987 y und eine Breite von 84—105 y. Sie geht in eine deutlich 
abgesetzte Eikammer über, welche 756—798: 199-210 à gross wird 
und sich dadurch auszeichnet, dass ihre Wände nicht mehr die 
Dicke haben, wie die der Vagina. Der von OrrLEPP (1922) ange- 
gebene ,,çcommon trunk“ ist von der Kammer nicht abgetrennt, 
kann also als solcher nicht erkannt werden. Terminal gehen von 
der Eikammer vier Uteri ab, die beim reifen Weibchen vielfach 
gewunden sind, und nach vorne weit über die Vagina reichen. Die 
dickschaligen Eier (Fig. 4 F) enthalten einen Embryo. Ihre Grüsse 
schwankt zwischen 47—54 (50): 21,5—30 (28) u. Dicke der Schale: 
2,1—3,2 y. 


S42 H. A. KREIS 


Männlicher Geschlechtsapparat: die Vas defe- 
rens erreicht eine Länge von 1176—1365 y und zeichnet sich durch 
eine dickwandige Umhüllung aus. Die Wandstärke schwankt 
zwischen 17,2—25,8 uw. Vom übrigen Teil des männlichen Ge- 
schlechtsapparates wird sie durch eine deutliche Einschnürung ab- 
getrennt. Der daran anschliessende Ductus ejaculatorius wird 
2352—2877 à lang. Die Spicula sind ungleich gebaut (Fig. 4 G). 
Das rechte Spiculum hat eine Länge von 309—331 uw und eine 
Breite von 21,5 u. Vom Proximalende aus erweitert es sich ganz 
allmählich, um dann, stark verbreitert, rechtwinklig abzubiegen. 
Das Distalende stellt eine scharfe Spitze dar. Ausserdem besitzt 
es eine lamellôse Membran, die sich bis in die Hälfte des abgeboge- 
nen Terminalteiles erstreckt. Das linke Spiculum besitzt die Form 
eines geschweïften Messers und hat eine Länge von 331—5348 vu, 
bei einer Breite von 30—39 &. Proximal, wie das rechte Spiculum, 
nicht geknôpft, erweitert sich das linke Spiculum nach hinten 
schaufelartig, um dann terminal allmählich in einer abgerundeten 
Spitze auszulaufen. Bei genauer Betrachtung zeigt sich, dass das 
Spiculum in einer membranüsen Scheide liegt, die eine deutliche 
Ringelung besitzt. Die anale Bewaffnung setzt sich aus folgenden 
Teilen zusammen (Fig. 4 H): 


1. Bursa : sie reicht um nicht ganz die halbe Schwanzlänge 
vor den After und umgibt das Hinterende bis zu seiner Terminal- 
spitze. Länge der Bursa: 1433—1722 x oder 1/14—1/15,5 der 
gesamten Kôürperlänge. 


2. Ornamentierung der  Ventralseite:. 
setzt sich aus zwei Teilen zusammen, welche deutlich von einander 
abgetrennt sind. Der Aussenrand des Feldes wird von einfachen, 
zum Teil verzweigten Rippen gebildet, welche sich bogenfürmig 
um die Proximalbasis des eigentlichen Tuberkelfeldes lagern. 
Lateral reichen diese Rippen nach hinten bis zur letzten gestielten 
Papille. Das eigentliche Tuberkelfeld liegt innerhalb dieser Rippen, 
reicht aber hinten fast bis an das letzte postanale Papillenpaar 
heran. Während im allgemeinen der Verlauf der Tuberkelreihen 
ein regelmässiger ist, verschwindet diese Regelmässigkeit 1m 
Zentrum hinter dem After, wo nur aufgelüste Tuberkelansammlun- 
gen zu sehen sind, die bis zum 4. postanalen Papillenpaar bemerk- 
bar sind. 
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3. Gestielte Papillen: vier Paare, von denen 2 prä- 
und 2 postanal liegen. Keine der Papillen erreicht den Bursarand. 
Grôsse der Papillen: I. 116—172: 26 u; II. 138—241: 28—530 u; 
III. 125—224: 26—30 un; IV. 112—151: 26—28 w. 


4. Sessile Papillen: a) 3 präanale Papillen, von 
denen die mittlere Papille direkt auf der vorderen Afterlippe liegt. 
b) 5 Paare postanaler Papillen: die ersten 2 Paare, von denen das 
erste recht klein bleibt, sind einander, gerade hinter dem After, 
stark genähert. Das 3. und 4. Paar befinden sich im ersten Drittel 
des Schwanzes, gerade hinter dem letzten gestielten Papillenpaar. 
Die Papillen liegen aber paarweise nicht auf der gleichen Hôühe, 
sondern in einer rhombenfürmigen Anordnung, d. h. die Hinke dritte 
Papille hat die proximalste, die 4. rechte Papille die distalste Lage. 
Das letzte Papillenpaar ist am Ende des zweiten Schwanzdrittels 
inseriert. 


Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge: 
Q 1,1—1,27; $ 2,21—2,45; Entiernung After —Ovarhinterende: 
3,14—7,65; linkes Spiculum 0,72—0,75; rechtes Spiculum 0,67— 
0,72. 
Physaloptera ericuli n. sp. 
(Fig. 5 A—F.) 


Wirt: Ericulus spec.: Magen. 
Fundort : Tampina, Madagaskar. 


Grôsse: © L — 24423 28686 mm: &« — 299-—31,4; 
B — 5,06—5,98; + — 82,3—97,1; vul — 50,0%. 


ve oeve  oe,he cedr  poex oe,he ovve vul ovhe an 
So 002,294, 42 9,9 18,0 34,4 50,0 grbr 94,3 98,87 
EE 
9,66, 0,99 1,5 LOTS 2:92: 2,95: ‘3,0 20% 12529, « 0,97 
—=,,26,92% mm 
a — 22548 mm; a — 29,1; B — 561; y — 30,3. 
ve oeve oe,he cedr poex oe.,he teve vdve  deve an 
De 70:57 2 2,895: 45 Dodo EerhR 66060, 7150 179,7 96,7 
EEE 
DO CET ER At 202/0,9,0 34% ,3,89.,.:3921 :93,22. 2:52 


— 22,818 mm 


is H. A. KREIS 


_-…. 
000002 
TRE 
ec 


"ses 
= ESS 


Dos ce OT xD 705 > = 
Sso=sos pos ee 
Ssooessoe = 


SÈS 
= SsS 

= = RE dE 220 

A Se ss ti 0 
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Physaloptera ericult n. sp. 
A. Vorderende (©), 280 X. 
B. Frontalansicht des Vorderendes (©), 280 X. 
C. Hinterende (@), 200 X. 
D. Verzweigung der Uteri, 80 X. 
E. Spicula, 280 X. 
F. Ventralansicht des männlichen Hinterendes, 160 X. 
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Kürper: beim Weibchen etwas schlanker gebaut ais 
beim Männchen. Das Vorderende, das eine deutlich entwickelte 
Cuticularfalte besitzt, verschmälert sich beim Weibchen gegenüber 
der grüssten Kôürperbreite 6 mal, beim Männchen 5 mal. Das Hin- 
terende ist bei beiden Geschlechtern abgerundet. Breite am Vor- 
derende: © 147—210 u; 4 147 u; am Vorderende des Oesophagus: 
251—273 y resp. 255 u; am Hinterende des muskulüsen Oesopha- 
gusteiles: 357—462 y resp. 399 u; an den Cervicaldrüsen : 388— 
463 u resp. 441 u; am Porus excretorius: 504 u resp. 462 nu; am 
Hinterende des Oesophagus: 705—861 x resp. 693 u; am Vorder- 
ende der Ovarien: 841 u; an der Vulva: 714-903 u; grôsste 
Breite: 777—945 u resp. 789 u; am Vorderende der Testis: 777 pu; 
am Hinterende der Ovarien: 504-790 u; am Vorderende der Vas 
deferens: 756 u; am Vorderende des Ductus ejaculatorius: 714 u 
und am After: 231—294 u resp. 504 u. 


Cuticula :die Dicke der Cuticula schwankt beim Weibchen 
zwischen 22—35 u, während sie beim Männchen 26 y erreicht. Sie 
ist neben einer groben Ringelung deutlich fein gerimngelt. Bei 
genauer Betrachtung zeigt sich, dass die Cuticula mehrschichtig ist. 
Beim Männchen sind drei Schichten vorhanden, von denen die 
mittlere die breiteste (19,5 u), die äusserste die schmälste (2,5 u) 
ist. Beim Weibchen steigt die Zahl der Cuticularschichten bis auf 
9. Auch hier ist die Mittelschicht die mächtigste (Breite der Schich- 
ten von innen nach aussen: 4,5 + 6,5 + 13 + 8,5 + 2,5 u). Das 
Vorderende (Fig. 5 A) wird zur Hälfte in die Cuticularfalte einge- 
senkt. Die Cervicaldrüsen liegen hinter dem Muskelteil des Oeso- 
phagus. Sie befinden sich beim Weïibchen 924—1491 u, beim 
Männchen 1029 y hinter dem Vorderende. 


Vorderende (Fig. 5 A,B): die beiden Lippen erreichen 
beim Weibchen eine Hühe von 73—90 y, beim Männchen 93 u. In 
der Mitte besitzen sie am Innenrande etwas hinter dem Vorderende 
emen dreiteiligen Zahn. Ausserdem weisen sie die zwei üblichen 
Papillen auf. Frontal betrachtet zeigt sich, dass der Medianzahn, 
wie dies bei Physaloptera bluntschlui der Fallist, einen Drüsenapparat 
besitzen. Eine andere Zahnapparatur fehlt. 


Oesophagus: vom üblichen Bau nicht abweichend. Der 
Muskelteil nimmt beim Weibchen 1/7,5—1/85, beim Männchen 
1/7 der gesamten Oesophaguslänge ein. Breite am Vorderende: 
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© 45,8—57,7% ; S 48,0% ; am Hinterende des ersten Oesophagus- 
teiles: 36,3 —39,4% resp. 36,8% und am Hinterende: 37,5—43,3% 
resp. 51,6%. Der Nervenring umgibt den Oesophagus gerade vor dem 
Hinterende des Muskelteiles. Die Ventraldrüse mündet immer hinter 
den Cervicaldrüsen aus. Der Porus excretorius befindet sich beim 
Weibchen 1449 &, beim Männchen1 210 à hinter dem Vorderende. 


D ar m : cardia flach entwickelt. Rectum allmählhch sich aus 
dem Darme entwickelnd. 


Hinterende (Fig. 5 C, F): das abgerundete Hinterende ist 
beim Weibchen sehr kurz. Die Caudaldrüsen münden in der hin- 
teren Schwanzhälfte nach aussen und sind deutlhich sichtbar. Das 
Männchen hat ein bedeutend längeres Hinterende, das, wie üblich, 
von der Bursa umschlossen wird. 


Weiblicher Geschlechtsapparat : die Vulva 
hegt relativ weit hinten, d. h. sie befindet sich in der Kôrpermitte. 
Von ihr aus geht eine langgestreckte Vagina (Fig. 5 D), die im 
Schlingen gelegt wird und je nach Grüsse des Weïibchens 2667— 
4263 u lang wird. Ihre Breite varuert zwischen 63 und 126 uw. Die 
Eikammer bleibt dagegen rel. kurz, d.h. 924—966 & und geht 
allmählich aus der Vagina hervor. Ihre Breite schwankt zwischen 
147—168 u. Von ihr aus zweigen am Hinterende die vier Uteri ab, 
welche vielfach verschlungen in die Ovarien übergehen. Die dick- 
schaligen, einen Embryo einschliessenden Eie rwerden 43—54 (50): 
17—26 (23) u gross. 


Männlicher Geschlechtsapparat : die Tests 
ist vorne umgeschlagen. Die dickwandige Vas deferens (Wand- 
stärke: 11—17 x) erreicht eine Länge von 1995 u, während der 
deutlich abgesetzte Ductus ejaculatorius fast doppelt so lang wird, 
d.h. 3885 u. Die Spicula (Fig. 5 E) sind ungleich. Das linke Spi- 
culum hat eine Länge von 305 y bei einer Breite von 21,5 x. Proxi- 
mal ist es leicht eingeschnürt. Im 2. Drittel biegt es rechtwinklig 
ab, um terminal in einer Spitze zu enden. Das ganze Spiculum ist 
in einer 43 y breiten Scheide eingebettet. Das rechte Spiculum ist 
säbelfürmig gekrümmt und wird 236 y lang und 18 y breit. Hinter 
seinem Proximalende zeigt es eine leichte Erweiterung. Das Distal- 
ende ist spitz. Das ganze Hinterende wird auffallend stark ventral- 
wärts gekrümmt. Seine anale Bewaffnung setzt sich aus folgenden 
Teilen zusammen : 
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1. Bursa: sie hat eine Länge von 1344 pu, d.h. sie nimmt 
1/17 der Kôrperlänge ein und reicht fast um die Schwanzlänge vor 
den After. 


AO rmamentiéerung der Ventralseite : de 
Ventralseite besitzt eine aus Tuberkeln zusammengesetzte Orna- 
mentierung. Präanal bleiben auf der innern Ventralfläche die 
Tuberkeln rel. klein, um dann latero-ventral nicht nur an Grüsse 
zuzunehmen, sondern auch weiter auseinander stehende Reiïhen 
zu bilden. Postanal setzen sich die Tuberkeln nur seitlich fort; das 
Mittelfeld bleibt frei. Die letzten Ausläufer der Ornamentierung 
lhiegen auf der Hôühe der hintersten Postanalpapillen. 


3. Gestielte Papillen: es sind vier Paare vorhanden, 
von den 2 Paare prä- und 2 Paare postanal inseriert sind. Das 
2. präanale Paar erreicht fast den Aussenrand der Bursa. Grüsse der 
Doden 10205-30111 275: 30 u; IE 176: 26 vu; IV. 163: 23,5 u. 


4. Sessile Papillen: direkt vor dem After befinden 
sich 3 grosse Papillen, die gegenüber den postanalen Papillen fast 
die doppelte Grüsse erreichen. Am hintern Rande des Afters liegen 
2 Paare kleiner Papillen. Paar 3 und 4 der postanalen Papillen sind 
emander in der vorderen Schwanzhälfte genähert. Das 5. kleinste 
Paar der Postanalpapillen ist am Ende des 2. Schwanzdrittels 
inseriert. : 


Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge: 
? 0,96—1,45; 4 1,5; Entfernung After —Ovarhinterende: 2,5—8,3;: 
linkes Spiculum 0,6; rechtes Spiculum 0,46. | 

Die Hauptunterschiede zu Physaloptera bluntschlit n. sp. sind 
folgende : 


1. In der Vergleichsart scheinen die Cervicaldrüsen und die 
Caudalpori zu fehlen. 


2. Während die Vulva bei Physaloptera ericuli in der Kürper- 
mitte ausmündet, befindet sich die weibliche Geschlechts- 
üffnung der Vergleichsart am Ende des ersten Kürperviertels. 


3. Die Bursa der Vergleichsart reicht knapp 1/3 der Schwanz- 
länge vor den After und zeigt eine aus Rippen und Tuberkeln 
bestehende Ornamentierung, während sie in der vorliegen- 
den Art nur aus Tuberkelteilen sich zusammensetzt, und die 
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Bursa fast um Schwanzlänge über den After nach vorne 
reicht. 


4. Anordnung und Grüsse der analen Papillenbewaffnung des 
Männchens sind in den beiden Arten deutlich von einander 
verschieden. 


Polydelphis. 
Physaloptera dilatata Rud. 1819. 
Syn. Spiroptera dilatata (Rud. 1819) Duj. 1845. 
Wirt: Cebus spec.: Magen. 


Fun:dort:7 Rio Samira. Loreto, Peru 41919: 


Grosse: OL =" 1115384 mm; ax = 287 P SUR 
vulL = 97407. 


ve oeve cedr . poex. oe.he vul  oe,he ovhe an 
101019: 0.83%2008ur 0 9,» 142,91 serbr 106 110819 
OR 5e AURA TRES = — 111,384 
0,34 0,69 ° 4,2# "1,2% 41,24e "2870/02;30708 20 POSTES mm 


& L = 38,619 mm: « — 26,0; 8 — 6,5; y — 18,8. 


ve oeve. oe,he - ceûr oeheteve vdve  deve an 


— 0,27 2,05 t 3/147225,31 28/8 © er OC RSS ARE à 


| eee 
0,94 0:98 143 1,97 3,19 342 ‘3,89 9,09  9,Do Ru mm 

Physaloptera dilatata (Rud.) ist ein typischer Vertreter der 
Schmarotzerfauna der Primaten. Bereits Srossicx (1889) führt 
eine ganze Reiïhe von Affen als Wirte des Parasiten auf. Die Art ist 
sgenügend bekannt und beschrieben worden, so dass wir uns mit 
den Grüssenangaben und einigen wenigen Bemerkungen begnügen 
kôünnen. 

Kürperbreiten: Vorderende 9: 378 x; G 210 u; Oeso- 
phagusvorderende: 777 x resp. 278 u; Hinterende des ersten 
Oesophagusteiles: 1386 y resp. 504 u; Cervicaldrüsen: 1386 x resp. 
609 u; Porus excretorius: © 1386 u; Vulva: 2604 u; Hinterende 
des Oesophagus : 2646 u resp. 1218 u; Vorderende der Testis: 1333 y; 
grüsste Breite: 2885 uw resp. 1491 un; Hinterende der Ovarien: 
2310 u; Vorderende der Vas deferens: 1407 ; Vorderende des 
Ductus ejaculatorius: 1407 à und After: 1596 x resp. 924 y. 


1] 
CO 
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Dick'e der Cuticula: 9 84147 un; & 26—51 u. 

Bippensgrosse: 9 210:378 u; 4 105: 210 Lu. 

Oesophagusbreiten: Vorderende:9271%,; 4 44,8%; 
Hinterende des Muskelteiles: 21,0% resp. 33,3% ; Cervicaldrüsen : 
18,2%, resp. 48,3% ; Porus excretorius: ® 18,2%; Vulva: 32,3%; 
Hinterende des Oesophagus: 33,3% resp. 39,7%. 

Vulva: sie befindet sich weiter hinten als bei den von 
OrTLePP (1922) untersuchten Tieren, liegt aber immer präüso- 
phagal. 

Vagina: Länge 4473 u; Breite 252 u. 

Eikammer: Länge 1772 u; Breite 1072 up. 

ZLahl der Uteri: 15. Nach OrTiePP (1922) ist die Zahl 
der Uteri schwankend (11—15). 

Eier: 43—48: 28—31 u (45: 30 u), dickschalig. 


Testis: der vorne umgebogene Hoden zeichnet sich dadurch 
aus, dass er vor der Vas deferens in eine Schlinge gelegt wird. Jene 
hat eine Länge von 2520 und eine Wandstärke von 21—42 y; 
der sich anschliessende und deutlich abgesetzte Ductus ejaculatorius 
ist auffallend langgestreckt (10,206 mm). 


Bursa: Länge 3711 u, um nicht ganz 1hre halbe Länge vor 
den After sich erstreckend. 


Spicula: die beiden Spicula sind etwas ungleich. Während 
das linke Spiculum 777 u lang wird, erreicht das rechte eine Länge 
von 714 . Das Distalende der beiden Spicula ist Spitz abgerundet. 

rose dersestielten PaäapillFen: I 224: 56 y; 
D OOuu:. IN, 3240: 52 p; IV. 202:.47,5 pu. 

Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge 
9 0,84; S 2,22; Entfernung After —Ovarhinterende: 1,55; linkes 
Spiculum 0,84; rechtes Spiculum 0,77. 


Genus CHLAMYDONEMA Hegt 1910. 
Syn. Physaloptera Rud. 1819 e. p. 
Im Jahre 1910 hat HEeGrT aus der Hauskatze in Batavia einen 


Nematoden — Chlamydonema felineum — beschrieben, der sich 
durch seine grossen Verwandtschaftsbeziehungen in die Familie 
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der Physalopterinae Railliet 18935 einreihen lässt. Da das Genus sehr 
stark sich an Physaloptera Rud. anlehnt — der Unterschied besteht 
in der Ausbildung einer für das Hinterende charakteristischen 
Cuticularhülle — hat OrTLEPP (1922) diese neue Gattung in das 
Genus Physaloptera eingeordnet. Ausserdem hat sich gezeigt, dass 
Chlamydonema felineum syn. Physaloptera praeputialis Linst. 1889 
aus Felis spec. ist. Da aber die Cuticularhülle auch für andere 
Physaloptera-Arten ein Charakteristikum ist, haben YoRKkE und 
MAPLESTONE (1926) das Genus von HEGT ,,Chlamydonema* wieder 
eingesetzt. 

Nach unseren Untersuchungen zu schliessen, scheint uns die 
Abtrennung der hieher gehôrenden Arten gerechtfertigt zu sein. 
Bis heute sind vier Species in die Gattung Chlamydonema eimzu- 
rethen : 


1. Chlamydonema praeputialis (v. Linstow 1889): Wirt: Katzen- 
arten. 


Syn. Physaloptera praeputialis v. Linstow 1889. 
felineum (Hegt 1910). 
Chlamydonema felineum Hegt 1910. 


2. Chlamydonema malayense (Ortlepp 1922): Wirt: Katzenarten. 
Syn. Physaloptera malayense Ortlepp 1922. 


3. Chlamydonema tumefaciens (Henry und Blanc 1912): Wairt: 
Macacus und Pithecus. 


Syn. Physaloptera tumefaciens Henry und Blanc 1912. 
4. Chlamydonema lagothricis n. sp.: Wirt: Lagothrix spec. 


Ein Vergleich der 4 Arten untereinander zeigt, dass die Parasiten 
der Carnivoren Vertreter der Gruppe ,,Didelphis* sind, d. h. dass 
ihre Weibchen 2 Uteri besitzen, während die Schmarotzer der 
Primaten zu den T'etradelphis (4 Uteri) gehôren. 


Bestimungstabelle. 


1 (4) Weibchen mit zwei Uteri. 


2(3) Cuticularhülle des männlichen Hinterendes distal hinter die 
Postanalpapillen sich erstreckend. Ventrale Ornamentierung des 
männlichen Hinterendes aus Tuberkeln bestehend. 

Chlamydonema praeputialis (Linst. 1889). 
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3 (2) Cuticularhülle des männlichen Hinterendes vor dem 3. postana- 
len Papillenpaar endigend. Ventrale Ornamentierung des männ- 
lichen Hinterendes aus parallelen Längsleisten bestehend. 

Chlamydonema malayensis (Ortlepp 1922). 

& (1) Weibchen mit vier Uteri. 

5 (6) Weibchen kleiner als 60 mm; Männchen kleiner als 35 mm. 
x? — 60,6—82,7; «x S — 22,9—28,4; Tuberkelfeld mit 
lateraler Stäbchenstruktur. 

Chlamydonema tumefaciens (H. u. BI. 1912). 


6(5) Weibchen grôüsser als 60 mm; Männchen grüsser als 35 mm. 
xQ — 35—38,4; &« S — 18,7; Tuberkfeld ohne laterale 
Stäbchenstruktur. 

Chlamydonema lagothricis n. sp. 


Chlamydonema lagothricis n. sp. 


(Fie.16"ü:.74 


Wirt: Lagothrix spec.: Magen. 
Fundort: Rio Samiria, Loreto, Peru. 


-Grôsse: © L — 74,298-—79,107 mm; x — 26,6—27,4; 
— 5,87—6,32; y — 35,0—38,4; vul — 17,6—21,8%. 


ve oeve  oe;he cedr oeshe ovve vul ovhe an 

T0 2020/1655 "16,5: 19,6  grbr /943 97,26 
mm — 40,590 

0600 96010010200%927 99% :9266, 372: 259 9:03 mm 


D —/40 M6 mm: @— 27,4; 8 —%402:.7 — 18,7. 


ve oeve  oëe,he cedr  oe,he  teve vdve  deve an 

M0 En LS TUN21,7 ‘468 'grbr. 79,8 81,6. 94,7 

S——— — 46,746 
09 0990013 795, 336 3:69 3:63. 3,59 2,06 mm 


Im Jahre 1938 haben wir (1938 a) die Art Chlamydonema 
tumefaciens (Henry und Blanc 1912) einer eingehenden Unter- 
suchung unterzogen und auf die Eigenarten aufmerksam gemacht. 
Der Parasit lebt als Schmarotzer in verschiedenen Affenarten. Es 
lhegt daher nahe, die vorliegende Art mit der genannten Species zu 
vergleichen. Zahlreiche Einzelheiten unterscheiden beide Parasiten 
so deutlich von einander, dass kein Zweifel über die Artverschieden- 
heit bestehen kann. Die hauptsächlichsten Abweichungen sollen 
unten in einer Tabelle zusammengestellt werden. 


He 
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K ürper : langge- 
streckt, plump  gebaut, 
nach vorne stärker ver- 
schmälert als am distalen 
Ende, das abgerundet ist. 
Von den vorhandenen 
Männchen ist nur ein Indi- 
viduum unverletzt gewe- 
sen. Die andern Exemplare 
sind nur in Bruchstücken 
vorhanden, 7. T. besitzen 
sie kein Vorderende mehr. 
Verschmälerung des Vor- 
derendes gegenüber der 
Breite am Hinterende des 
Oesophagus: © 1:5,5—6,5; 
& 1: 5. Breite am Vorder- 
ende: 9 273—315 u; 4231 
u ; am Vorderende des Oeso- 
phagus: 462-525 x resp. 
420 u; am Hinterende des 
muskulüsen  Oesophagus- 
teiles : 714735 nu resp: 
462 u; auf der Hôühe der 
Cervicaldrüsen: 735—798 
u resp. 609 u; am Hin- 
terende des Oesophagus: 
1701—1764 u resp. 1176 uw; 
am Vorderende der Ova- 
rien : 1491—2016 Lu; an der 
Vulva: 1806—2247 u; am 
Vorderende der Tests : 
1575 un; grôsste Breites 


FIG. 6: 
Chlamydonema lagothricis n.sp. 
A. Vorderende (©), 200 X. 

B. Frontalansicht des Vorder- | 
endes (®), 200 X. 
C. Hinterende (8), 56 X. 
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2709-2961 u; resp. 1722 u; am Vorderende der Vas deferens: 
1701 u; am Hinterende der Ovarien: 1785—2226 u; am Vorder- 
ende des Ductus ejaculatorius: 1680 à und am After: 1365-1680 x 
resp. 966 u. 

Cuticula: neben einer groben Ringelung zeigt die Cuticula 
eine feine Radiärstreifung, die vom Vorderende bis in das Schwanz- 
ende verfolgt werden kann. Die Cuticula erreicht beim Weibchen 
eine Dicke von 63—126 u, beim Männchen 4263 u. Am Vorder- 
ende bildet sie eine kragenfôrmige Ausstülpung, in die der Lippen- 
apparat teilweise eingesenkt wird. Das Hinterende zeigt die für die 
Gattung charakteristische Cuticularhülle, die in beiden Geschlech- 
tern etwas über das Terminalende des Tieres reicht. Die Cervical- 
papillen liegen immer hinter dem Hinterende des muskulôsen 
Oesophagusteiles. Sie befinden sich beim Weibchen 1365—1680 y, 
beim Männchen 1386 & hinter dem Vorderende. 


Vorderende (Fig. 6 A,B): typisch gebaut. Die beiden 
Lippen erreichen beim Weibchen eine Grüsse von 273—315: 168— 
189 &, beim Männchen 241: 147 u. An ihrer Innenseite befindet sich 
die dreiteilige Zahnanlage. In der Frontalansicht (Fig. 6 B) erkenrt 
man, dass auch bei dieser Art dieses Organ mit einer Drüse in 
Verbindung steht. Jede Lippe zeigt ausserdem noch die zwei 
grossen, seitlichen Papillen. Ahnlich, wie dies bei Chlamydonema 
tumefaciens der Fall ist, kann auch hier eine Art ,,Mundhôühle” 
erkannt werden, die eine schwache Cuticularverstärkung aufweist. 


Oesophagus: der Muskelteil nimmt heim Weibchen 
1/13—1/19 (bei einem Tiere war das Vorderende stark zusammen- 
geschrumpft, was bewirkte, dass der erste Oesophagusteil im 
Vergleich zum Drüsenteil recht kurz war), beim Männchen 1/12 
der gesamten Oesophaguslänge ein. Breite am Vorderende: 
9 36,0—50,0%,; & 35,0% ; am Hinterende des Muskelteiles: 29,4— 
39.39, resp. 45,4% und am Hinterende des Oesophagus: 41,7— 
47,5% resp. 46,4%. Der Nervenring umgibt den Oesophagus gerade 
vor dem Hinterende seines muskulôüsen Abschnittes. Die Lage des 
Porus excretorius konnte nicht mit Sicherheit festgestellt werden. 
Anscheinend befindet er sich etwas hinter den Cervicalpapillen. 


Darmkanal: Cardia flach, aber deutlich ausgebildet. 
Rectum allmählich aus dem Darmlumen sich entwickelnd, nicht 
scharf abgesetzt. 
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(Fig. 6C, 7 A): der relativ lange Schwanz ist 


in beiden Geschlechtern abgerundet. Beim Weibchen (Fig. 6 C) 


tritt eine deutliche Cuticularhülle auf, die zweiteilig ist, d. h. in 


PS 


NN CPR 


Chlamydonema lagothricis n. sp. 


A. Ventralansicht des männlichen Hinterendes, 80 X. 


Spicula, 120 YX. 


B, 
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der vorderen Schwanzhälfte ist sie sehr breit, während sie in der 
hinteren Hälfte sich stark verengert, aber ganz deutlhich über das 
Schwanzende hinausragt. Beim Männchen (Fig. 7 A) stülpt sich 
die Cuticularhülle über die Bursa und reicht nicht ganz an das 
Hinterende der ersten Schwanzhälfte. 


MWéibliicher Geschlechtsapparat : die Vulva 
hegt immer hinter dem Oesophagushinterende. Sie wird durch eine 
Lippenbildung charakterisiert, d. h. die Cuticula wird bis auf 240 & 
verdickt. Die an sie anschliessende Vagina verläuft zuerst nach 
vorne, biegt dann nach hinten ab, um dann in die Eikammer 
überzugehen, aus der vier Uteri abzweigen. Diese sind prall mit 
Eiern gefüllt, vielfach gewunden und erstrecken sich beim reifen 
Weibchen über das Oesophagushinterende nach vorne. Durch ihre 
gewaltige Ausbildung verdecken sie in der Regel den ganzen 
vaginalen Teil des Geschlechtsapparates. Die Eier sind dickschalig, 
oval, haben eine Grôüsse von 36,5—48: 26—30 y (44,5: 27 u) und 
enthalten im Momente des Ausgestossenwerdens einen Embryo. 


MémnlicebermM@eschlechtsapparat (Fig. 8 AB): 
Hoden langgestreckt, vor der Vas deferens im Schlingen gelegt. 
Diese hat eine Länge von 2730 & und eine Wandstärke von 42 u. 
Sie, wie auch der Ductus ejaculatorius, sind durch eine Einschnü- 
rung deutlich von der Testis resp. von einander abgetrennt. Die 
Spicula sind ungleich lang und verschieden gebaut (Fig. 7 B). Das 
hnke Spiculum erreicht eine Länge von 735-756 à und hat eine 
mittlere Breite von 42 u. Es ist schlank, dolchartig, proximal 
kaum erweitert, distal spitz endend. Das rechte Spiculum hat 
_ einen plumpen Kôürperbau. Seine Länge beträgt 546 1, seine mittlere 
Breite 52,5—63 u. Proximal verlaufen seime Wände parallel zu 
emander, erweitern sich etwas in der hinteren Hälfte, um distal 
sehr rasch enger zu werden. Das Distalende selbst wird fast recht- 
winklig abgebogen und endigt in einer abgerundeten Spitze. 

Die Analbewaffnung setzt sich aus folgenden Teilen zusammen 
(Fig. 7 A): 


1. Bursa : sie erreicht eine Gesamtlänge von 3139 u und 
zeiot eine starke Tuberkelornamentierung. Im Gegensatz zu 
Chlamydonema tumefaciens treten aber lateral keine stäbchen- 
| artige, in die Länge gezogene Tuberkeln auf (vergl. KReïs 1938 a: 
_ Fig. 10 G), sondern das Tuberkelfeld setzt sich aus grüsseren und 
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Unterschiede zu Chlamydonema tumejaciens (Henry u. Blanc) 


| Chlamydonema tumefaciens Ch. lagothricis 
|: DEAN CT HRETT PELEN TR P'PRRTS 
Le y fi + : 
| 
L'Ééingé "Lx pr 0e 42,3018— 29,8839— 74,298— 46,746 mm 
54,3789 mm | 32,7381 mm | 79,107 mm 
EU ARE ReGCi FOURS 60,6—82,7 22,9— 28,4 39,0—38,4 18,7 
Vulva L D (42 cs 10807 | 17,6— 21,8% 
| Rechtes Spiculum. | 074—584 pu 946 L breit 
| schmal 
| Linkes Spiculum . | 874—980 735—756 pu 
| 5. Postanalpapillen | nicht auffal- auffallend 
| lend klein klein 
| Tuberkelielde 22% mit latera- ohne latera- 
| ler Stäb- le Stäb- 
chenstruk- chenstruk- 
tur tur 
Verhältnisse am 
Hinterende : 
l'Schwanzslänge": 190,78 0,98 |,1,72-2;/00419020 7722 D 
Rechtes Spiculum . 0,69—1,0 0,56 
| Linkes Spiculum . | 1,18—1,57 0,76-—0,78 


kleineren, mehr oder weniger ovalen Elementen zusammen, die 
in Reiïihen, welche verzweigt sein künnen, angeordnet sind. Diese 
Anordnung wird nur auf der Ventrallinie zwischen der vorderen 
Anallippe und der medianen präanalen Papille unregelmässiger. 
Die Tuberkelreihen verlaufen postanal von dem 2. Postanal- 
papillenpaar hinter der Anallippe nach dem 4. Postanalpapillen- 
paar, um gegen das 5. Paar hin auszuklingen. Der ventrale Zwi- 
schenraum zeigt keine Ornamentierung, mit Ausnahme einer ganz 
kleinen Fläche hinter dem 1. Postanalpapillenpaar. 


2. Vier Paare gestielter Papillen in der üblichen Anordnung: 
Grüsse der Papillen: 1. 252—315: 52,5—63 un; II. 378—412: 52,5—= 
63 u; IIT. 483—504: 63—84 up; IV. 252—315: 47—63 pu. 

3. Drei Präanalpapillen, die direkt vor dem After liegen. Die 
mediane Papille ist deutlich grüsser als die beiden andern Papillen. 

4. Fünf Paare postanaler Papillen: 


a) Zwei Paare von Papillen direkt hinter dem After; 
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b) Das 3. Paar liegt am Ende des 1. Schwanzviertels, während 
das 4. Paare in der Mitte der Entfernung After-Terminal- 
ende sich befindet. Das 5. Papillenpaar ist in der vorderen 
Hälfte der Entfernung 4. Paar—Terminalende inseriert. 


Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge 
Q 1,29-1,41; & 2,59; Entfernung After-Ovarhinterende 0,89—2,94: 
rechtes Spiculum 0,56; linkes Spiculum 0,76—0,78. 


Superfamilie FILARIOIDEA Weinland 1858; Stiles 1907. 
Familie FILARIIDAE (Cobbold 1864) Claus 1885. 
Unterfamilie Filariinae Stiles 1907. 


Foleyella chamaeleonis Kreis 1938. 


Wirt: Chamaeleon spec.: Leibeshôühle. 
- Fundort: Madagaskar 1931. 


Grôsse: © L — 39,669 45,612 mm; x — 90,9 943; 
B— 727 748; y — 472-543; vul — 1,71-195%. 


ve nr oehe vul ovbhe an 

He en 1 3 1,69- BrDr 99,9 99,7 
————————————————————————— — 42,6405 mm 
0,33! 0,45 0,52 0.61 4108 0,89 0,17 


In unseren Untersuchungen aus dem Jahre 1938 (1938 b) 
haben wir aus der Leibeshôühle von Chamaeleon pardalis Cuv. eine 
neue Foleyella-Art, Foleyella chamaeleonis, beschrieben und sie 
emgehend mit den in Frage stehenden bekannten Arten verglichen. 
Die beiden vorliegenden Weibchen entsprechen in ihrem anato- 
misch-morphologischen Bau genau den für diese Species aufge- 
führten Merkmalen, so dass — wenn auch keine Männchen vor- 
handen sind — kein Zweifel über die Artzugehôürigkeit besteht. 

Da wir uns mit allen in Betracht fallenden Einzelheiten der 
Species, welche auch abgebildet worden sind (1938 b: Fig. 12 A—C), 
auseinandergesetzt haben, erübrigt es sich hier, nochmals darauf 
eimzugehen. Wir begnügen uns mit der Feststellung, dass die Art 
wieder aufgefunden werden konnte. 


588 H. A. KREIS 


Foleyella pigmentata n. sp. 
(Fig. 8 AC.) 


Wirt: Chamaeleon spec.: Unterhautgewebe. 
Fundort: Madagaskar, 1931. 


Grôsse: Q L — 80,325—90,678 mm; x — 93,8—100,4: 
8 — 90,2—96,2; + — 319—431,8; vul — 0,86—1,02%. 
ve nr vul oehe ovhe an 
— < 0,270 0,97 FOIS SFR 5678900097 


RER RER en nr cr 
0,2 0,26 0,35 0,36 1,02 0,8 0,21 


3 L — 24,129 24,2025 mm; x — 67,6—67,8; 8 — 41,7—44,3: 
y = 458,5 —461. 
ve nr oehe teve an 


— 08, * 2,924 8 700-9rDr 490 


ZHMÉREIT ALT A RIRNNENNEUR ANR 
0.52 . 0,64 .. 0.61... 1:0 4257 0203 


Kôürper: der Kôrper ist ausserordentlich schlank gebaut, 
obgleich er beim Weibchen viel mehr fadenfôrmig erscheint als 
beim Männchen. Nach vorne verschmälert er sich ganz allmählich, 
sodass die Breite am Vorderende beim Weibchen durchschnittlhich 
ein Fünftel, beim Männchen nicht ganz ein Drittel der grüssten 
Kôürperbreite erreicht. Das Hinterende ist bei beiden Geschlechtern 
abgerundet und bleibt kurz. Breite am Vorderende: ® 157—178 y; 
S 126 u; am Nervenring: 210—231 u resp. 147 u; an der Vulva: 
273-315 u; am Hinterende des Oesophagus: 273—324 u resp: 
147 u; am Vorderende der Testis: 231—252 u; grôsste Breite: 
819—903 u resp. 357 u; am Hinterende des Ovariums: 504—882 y 
und am Anus 168—189 y resp. 84 u. 


Cuticula: beim Weibchen 19,5—30 u, beim Männchen 
4,5 u dick, durchgehend fein geringelt. 

Vorderende (Fig. 8 A): das abgerundete Vorderende 1st 
mit zwei sehr flachen, papillenlosen Lippen versehen. Postcervical 
stehen lateral paarig angeordnete, sehr kleine und recht schwierig 
zu sehende Papillen, welche nervenführend sind. Die Lippen 
zeichnen sich ausserdem durch eine starke Muskulatur aus. Die 
Mundôffnung führt ohne Bildung einer Mundhôühle in das relativ 
breite Oesophaguslumen über. Für die Art typisch ist eine postcephale 
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Pigmentierung. Sie setzt sich aus vier kürnigen, dunkelbraun 
gefärbten, granulüsen Pigmentflächen zusammen, welche hinten 
bis an den Nervenring 
reichen. 


Oesophagus 
(Fig. 8 A): der fast zy- 
lindrische Oesophagus 
bleibt sehr kurz, vor 
allem beim Weibchen, 
wo er kaum den 90. 
Teil der Kôürperlänge 
einnimmt. Sein anfäng- 
hch verbreitertes Lu- 
men verengert sich nach 
hinten mehr und mehr. 
Breite am Vorderende: 
035,9—41,7%, : 56,6% : 
am Nervenring: 34,6 — 
34,8, resp. 39,7-42,4% 
und am Hinterende: 
26,6—-39,3% resp. 47,1— 
54,5%. Der weit vorne 
gelegene Nervenring 
umgibt den Oesophagus 
beim Weibchen 21,9— 
30,9%, beim Männchen 
32,7—34,5%, der oeso- 
phagalen Länge hinter 
dem Vorderende des 
Kôürpers. Ventraldrüse 
und Porus excretorius 
anscheinend nicht vor- 
handen. 


Fic. 8. 
| D à I M : | ohne Car- Foleyella pigmentata n. sp. 
diabildung. Ein deutlich A. Vorderende (9), 200 x. 
abgesetztes Rectum ist B. Hinterende (©), 200 X. 


L C. Hinterende (4), 400 X. 
nicht vorhanden. (9, * 


Hinterende (Fig. 8 B, C):beim Weibchen deutlich stumpf 
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kegelfürmig, beim Männchen kurz abgerundet und ventralwärts 
abgebogen. Während beim Weibchen das Terminalende drei 
Papillen aufweist, von denen die mittlere ganz terminal liegt, zeigt 
sich beim Männchen nur ein Paar ganz endständiger Papillen. 


Weiblicher /Gescb.le ch tsa.ppamats die kauss 
vorspringende Vulva (Fig. 8 A) liegt immer präôsophagal. Sie 
führt in emen spiralig gewundenen, relativ langen Ovijector über, 
der sich dann in die beiden Uteri teilt, die sehr langgestreckt sind. 
Die Ovarien, vielfach verschlungen, füllen fast die ganze Länge des 
Kôrpers aus, reichen aber nie nach hinten über den After hinaus. 
Sie sind prall gefüllt mit kleinen, dünnschaligen, ovalen Eiern, 
welche eine Grôsse von 17—30: 8,5—9,5 u erreichen. 


Männlicher Geschlechtsapparatm(mas ss 
Testis sehr weit nach vorne reichend und vielfach verschlungen. 
Die beiden Spicula sind ungleich lang und verschieden gebaut. Das 
linke Spiculum, welches eme Länge von 186 & erreicht, errinnert 
stark an das von Foleyella agamae (Rodhain) (1922): es ist deuthch 
zweiteilig. Der vordere, längere Teil (L — 95 nu) ist zvlindrisch, 
rel. dickwandig und deutlich geringelt, ohne aber proximal sich 
zu erweitern. Er führt in einen, im stumpfen Winkel abbiegenden, 
schaufelartigen distalen Teil über, der 91  Länge erreicht. Während 
er in seinem hinteren Teil sich kahnartig erweitert, läuft er in der 
vorderen Hälfte in einen langgezogenen, feinen und schwach 
sebogenen Fortsatz aus. Das rechte Spiculum bleibt sehr kurz und 
nimmt kaum einen Drittel der Länge des linken Spiculums ein, 
d. h. 65 u. Es ist einfach gebaut, proximal nicht geknüpft, distal 
spitz endend und bogenfürmig gekrümmt. Eine Caudalflügel- 
Bildung ist kaum vorhanden. Präanal stehen zwei Paare kleiner 
Papillen, während postanal, knapp hinter dem After ein Paar 
von Papillen zu sehen ist. 


Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänges 
© 1,41—1,28; & 0,69—0,71; Entfernung After —Ovarhinterende 
16—114 (je nach dem Reifezustand des Weibchens); linkes Spicu- 
lum 2,53; rechtes Spiculum 0,88—0,94; Entfernung After —1. Pr: 
analpapille 0,59—0,75; Entfernung After- 2. Präanalpapille 0,47— 
0,62; Entfernung After —Postanalpapille 0,18—0,19. 


Die Unterschiede zu Foleyella agamae (Rodhain) (1922) und 
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F. chamaeleonis Kreis (1938 b) ergeben sich aus folgender Zusam- 


menstellung : 


Länge 


Maximale Breite . 


Länge des Oeso- 
phagus 
Vulva 


Linkes Spiculum . 


Rechtes Spiculum 
Präanalpapillen 

Postanalpapillen . 
Wirt . EAU 


Verbreitung . 


AONOONMOMONSETS 


F. agamae 


84 mm 
25—40 mm 


992 p 
300 x 
663 pu 
990 y 
0,749 
60 x 
mit langgezo- 
genem dista- 
lem Endteil 
30 pu 
4 Paare 
1 Paar 
Agama 
colonorum 


Belg. Kongo 


F. chamaelonis 


60,1725— 
70,4931 mm 
25,134— 
26,1351 mm 
716—895 1 
932—594 LL 
716—895 
032—594 pu 
0,9—1,34%, 
156,5—170 y 
ohne langgezoge- 
nen distalen 

Endteil 
92—61 1 
3 Paare 
2 Paare 
Chamaeleon 
pardalis 
Madagaskar 


F. pigmentata 


80,325— 
82,824 mm 
2h,129— 
24,2025 mm 
819—-903 uw 
397 L 
861—1008 y 
046—558 
9,86—1,02% 
186 
mit langgezoge- 
nem distalem 

Endteil 
65 Lu 
2 Paare 
tPaar 
Chamaeleon 
spec. 


Madagaskar 


Unterfamilie Setariinae Yorke und Maplestone 1926. 


Dipetalonema gracile (Rud. 1809). 


Syn. Filaria gracilis Rud. 1809. 
Gongylonema filiforme Mol. 1857. 
Filaria caudispina Mol. 1858. 
Dipetalonema caudispina (Mol. 1858) Dies. 1861. 
Acanthocheilonema gracilis (Rud. 1809) Cobbold 1870. 


Wirt: Chrysothrix spec.: Bauchhôühle. 


Fundort: Hamburgo, Samiria, Brasilien 1912. 


Brosse no E = 25%906 252 021 mm; «-— 373-444: 
B — 642-653; ; — 363,6—430,2; vul — 0,29— 0,420. 
ve nr oehe  vul oe,he ovhe an 
= 0,09 DS ST SE STD 99202090 72 
— 242 8090 
D CO COS 0,090, 10 016" 0,2# 0,072 0,037 


Männchen nicht vorhanden. 
Dipetalonema gracile (Rud. 1809) gehôrt zu den bei Affen häufig 
auftretenden Nematoden. BOouLENGER (1920) hat den Parasiten 
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einer genauen Untersuchung unterworfen, sodass wir darauf 
verzichten kôünnen, auf die Struktur des Wurmes einzugehen, vor 
allem schon in Hinblick darauf, dass unsere Tiere in allen Grüssen- 
verhältnissen mit den von BOULENGER angegebenen Massen über- 
einstimmen. Wir beschränken uns daher auf die Grüssenangaben 
und -verhältnisse der verschiedenen Kürperpartien. 


Kôürperbreiten : am Vorderende: 105—126 u; am 
Nervenring: 220—262 u; am Hinterende des 1. Oesophagusteiles: 
231—262 u; an der Vulva: 242-273 u; am Hinterende des 2. Oeso- 
phagusteiles: 368—420 u; grôsste Breite: 567—630 u; am Hinter- 
ende der Ovarien: 148—189 à und am Anus: 84—105 pu. 

Dacke der.Guticuwula or 

Oesophagus (rel. Breiten): Vorderende: 31,0—40,7%; 
Nervenring: 24,6—28,6% ; Hinterende des 1. Oesophagusteiles: 
36,7—42,6%; Vulva: 35,5—38,2% und Hinterende des 2. Oeso- 
phagusteiles: 23,5—23,8%. Lage des Nervenringes: 5,66—6,35% 
der Oesophaguslänge hinter dem Vorderende. 

Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge 
6,5—6,75; Entfernung After-Ovarhinterende 10,4—13,0. 


In SriLes und HaAssALL (1920) findet man eine Zusammenstel- 
lung der Wirte, in denen der Nematode bis 1920 festgestellt 
worden ist. 


Dipetalonema spec. 


(Fig. 9 A—C.) 


Wirt: Nyctipithecus azarae: Bauchhôhle. 
Fundort: Marajo, Brasiien 1912. 
Grôsse: 9 L — 107,9505—132,363 mm; « — 270,5 —300;,0% 
8 — 32,3-—35,8: + = 300,1—3212; vul = 0790/6020 
ve nr vul oehe ovhe an 


— 0:.23:2.0,83 142,95. 2rbr> /98,/2#99:08 
— . — 119,7805 mm 
0,0% 0:14 20:16, 1049/0:35,: 40:15 20068 


Ce) 
1 


Da keine Männchen vorhanden gewesen sind, lässt sich die Art 
nicht bestimmen. Dass sie aber zum Genus Dipetalonema Diesing 
1861 gehôrt, ist nicht zu bezweifeln. 
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Kürper: der lange, fadenformige Kôrper ist vorne abge- 
rundet und verbreitert sich ganz allmählich, so dass seine Breite 
am Vorderende 1/8—1/9 der grüssten 
Kôrperbreite erreicht. Das Hinterende 
ist abgerundet und bedeutend stärker 
verjüngt als der vordere Kôürperteil. 
Breite am Vorderende (9): 42—63 u; 
am Nervenring: 147—210 u; an der 
Vulva : 168—231 u ; am Hinterende 
des Oesophagus: 210-273 u; grôsste 
Breite: 399—441 u: am Hinterende 
der Ovarien: 105—147 uw und am 
Anus: 73,5—84 u. 

Vorderende (Fig. 9 A): das 
abgerundete Vorderende weist keine 
Lippen auf. Dagegen besitzt es vier 
kleine, submediane Papillen. In der 
Aufsicht sieht man, dass das Vorder- 


TNT jpg 


MON 


FIG. 9. 


Dipetelonema spec. 


A. Vorderende (Q), 200 X. 
B. Hinterende (9), 400 X. 
C. Ventralansicht des weiblichen Terminalendes, 400 X. 


594 H. A. KREIS 


ende ausserdem noch ein Paar lateraler Papillen und einen Kopf- 
schild aufweist, eine Ausbildung, die der des Vorderendes von 
Dipetalonema gracile (Rud. 1809) (YorkE und MAPLESTONE 1926) 
entspricht. 


Oesophagus (Fig. 9 A): muskulôser und drüsiger Oeso- 
phagusteil ganz undeutlich von eimander getrennt. Allem Anschein 
nach geht der erste Oesophagusteil gerade hinter dem Nervenring 
in den zweiten Teil über. Vor diesem befinden sich im Lumen 
zwischen Oesophagus und Kürperwandung Drüsengebilde, welche 
hinter dem Nervenring nicht mehr zu sehen sind. Dieser bleibt 
relativ schmal und umgibt den Oesophagus 6,25—10,04% der 
oesophagalen Länge hinter dem: Vorderende des Kôrpers. Nach 
hinten schwillt der Oesophagus nur ganz allmählich an, so dass 
seine Breite am Hinterende kaum doppelt so gross ist als am proxi- 
malen Ende. Breite am Vorderende: 43,4—53,3% ; am Nerven- 
ring: 21,1—28,1%; an der Vulva: 25,0—43,2% und am Hinter- 
ende: 22,7—40,4%,. 


Dar m : ohne Besonderheiten. 


Hinterende (Fig. 9B,C):stark ventralwärts eimgebogen, 
eimem gekrümmten Finger gleichend, nach hinten allmählich an 
Breite abnehmend, um terminal breit abgerundet zu enden. Kurz 
vor der Endspitze treten zwei laterale Auswüchse auf, die bei 
genauer Betrachtung sich als Papillen ausweisen. Sie erreichen eine 
Länge von 4,5—13 u. 

Weiblicher Geschlechts apparat (Fig 02 
die Vulva besitzt keine Lippenbildungen und bleibt sehr klein. Sie 
ist weit nach vorne verrückt (0,79—0,89%), d. h. sie befindet sich 
immer vor dem ersten Viertel der gesamten Oesophaguslänge. Mit 
der Vulva steht eine dickwandige, muskulôse Vagina in Verbindung, 
welche, bevor sie in den Uterus übergeht, sich in eine Art ?Eikam- 
mer“ ausweitet. Der Uterusstamm ist sehr lang und gabelt sich 
sehr weit hinten im Kôürper. Der Nematode ist vivipar, was auch 
die enge Offnung der Vulva und den engen Vaginalkanal erklärt. 


Verhältnisse am Hinterende: Schwanzlänge 
4,5—5,25; Entfernung Anus-Ovarhinterende 14,25—20,5. 


| 
| 


1920. 


1851. 
1855. 


1882. 


1910. 


1938a. 


19380. 


1876. 


1897. 


1904. 
1908. 


1930. 


1922. 


2911. 


1922. 


1916. 
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[. EINLEITUNG 


Die Entwicklung der Wirbelsäule bietet auch heute noch zahl- 
reiche ungelüste Probleme. Dazu gehôürt auch die Frage nach 
dem Verhalten der Chorda dorsalis während der Wirbelsäulen- 
entwickluneg. 

Die Chorda dorsalis stellt das ursprüngliche Achsenskelet bei 
sämtlichen Chordaten dar, verfällt aber umso mehr der Rück- 
bildung, je vollkommener sich das perichordale Skelet entwickelt. 
Auch vom Menschen wissen wir, dass die ursprünglich wohl ausge- 
bildete Chorda immer mehr zurückgebildet wird, doch liegen über 
diese Vorgänge wenig genaue Untersuchungen, dafür aber zahl- 
reiche Meinungen vor. Die wichtigeren morphogenetischen, z. T. 
auch histogenetischen Untersuchungen zu dieser Frage stammen 
von KôLLIKER (1859), Dursy (1869), FRoR1EP (1882), Minor (1907), 
WiLzLiAMsS (1908), Link (1910), ScHAFFER (1910, 1930) u. a. 

In der vorhegenden Arbeit stellen wir uns zur Aufgabe, das 
Verhalten der Chorda dorsalis im Bereiche der Wirbelsäule beim 
menschlichen Embryo zu untersuchen und unsere Befunde mit dem 
vorliegenden Schrifttum zu vergleichen. 


IT. EIGENE BEFUNDE 


Zur Untersuchung standen uns die Schnittserien der Wirbel- 
säulen von 40 Embryonen einer Scheitel-Steiss-Länge (SSL) von 
3,9—200 mm zur Verfügung. 

Wie bei jeder entwicklungsgeschichtlichen Untersuchung zeigt 
sich auch bei unserem Material, wie schwierig es ist, bestimmte Ent- 
wicklungsbilder einer bestimmten Embryonengrüsse zuzuordnen. 
Immer wieder fällt eine erstaunliche Ungleichheit der Entwick- 
lungsreife bei gleich grossen Embryonen auf. Diese individuelle 
Entwicklungsgeschwindigkeit ist je nach Gewebe und Organ 
verschieden stark ausgeprägt und damit verschieden stark auffal- 
lend. Auf jeden Fall muss man sich aber dieser Tatsache immer 
bewusst bleiben. Dementsprechend haben die zeitlichen Angaben 
dieser Arbeit notgedrungen verallgemeinernden Charakter und 
dürfen nicht allzu streng aufgefasst werden. 
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Vorgängig einer eingehenderen Beschreibung der verschiedenen 
Altersstufen unseres Materials muss eine für alle Phasen gültige 
Tatsache festgehalten werde. Es ist dies die Beobachtung, dass die 
Entwicklung der Chorda in den oberen Lumbal- und unteren 
Thorakalsegmenten der Wirbelsäule immer am weitesten vorge- 
schritten ist und von hier aus cranial- und caudalwärts weiter geht. 


ABB: #1. 


Embryo von 3,5 mm SSL. 


 Chorda (Ch) gestreckt zwischen Aorta (A) und Medullarrohr (M). Perichor- 
dales Mesenchym noch undifferenziert. Auch in allen folgenden Sagittal- 
schnittbildern entspricht die linke Seite des Beschauers der ventralen 
Seite der Wirbelsäule. 


| Gleiche Verhältnisse haben ScHixz und Tônpury (1942) auch bei 
 Untersuchungen über die Wirbelkôrper-Ossifikation gefunden. 


| 1. Der kleinste der untersuchten Embryonen hat eine SSL 
von 3,59 mm. Die zwischen Aorta und Medullarrohr liegende 

Chorda zeigt einen regelmässigen, geraden Verlauf (Abb. 1). Das 
| perichordale Mesenchym weist noch keinerlei Differenzierung auf. 
Die Chordazellen sind kubisch bis scheibenfürmig (Abb. 2). [m 
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Chordadurchmesser liegen zwei solche Zellen nebeneinander. Ihre 
Kerne sind rund, locker gebaut und liegen zentral oder eher gegen 
die Aussenseite der Zelle zu. Nicht selten kann man Mitosen 
antreffen. Im Gegensatz zum umgebenden Mesenchym, wo nur 
Zellkerne aber keine Zellgrenzen sichthar sind, sind hier die Zell- 
grenzen auffallend scharf gezeichnet. Wie wir noch besprechen 


ABB12: 


Dasselbe stärker vergrôssert. Zwei Reiïhen kubischer Chordazellen mit rundem 
Kern und Zellmembranen. Noch keine Chordascheide. 


werden, handelt es sich um eigentliche Zellmembranen. Eine 
besondere Chordascheide hingegen ist nicht ausgebildet. Die Grenze 
gegen das perichordale Gewebe wird nur durch die Membran der 
Chordazellen gebildet. 


2. Die beiden nächst grüsseren Embryonen haben eine SSL 
von b und 6 mm. Während beim kleineren Embryo das 
perichordale Gewebe noch nicht differenziert ist, kann man beim 
grosseren deutlich die lockeren mesenchymalen Anlagen der 
Wirbelkôürper und die kompakten Anlagen der Zwischenwirbel- 
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scheiben erkennen (Abb. 3). Die Chorda des Embryos von 5 mm 
SSL verhält sich in Lage und Verlauf gleich wie diejenige unseres 
kleinsten Embryos von 3,5 mm SSL. Beim Embryo von 6 mm SSL 
durchsetzt sie als zentraler Strang die ganze Wirbelsäulenanlage. 
Sie 1st überall gleich dick; 1hr Durchmesser beträgt etwa ein Fünftel] 


it 4 dis 


AE RS 
PAL A A Tie 


ABB. 9. 
Embryo von 6 mm SSL. 


Wellenform der Chorda. Beginn der Wirbelsäulendifferenzierung. 


des Durchmessers einer Wirbelkôürperanlage. Sie verläuft nicht 
gerade, sondern leicht wellenfürmig gebogen, wobei die Wellen im 
Bereiche der Wirbelkürperanlagen ventralkonvex und im Bereiche 
der späteren Zwischenwirbelscheiben dorsalkonvex gerichtet sind 
(Abb. 3). 

Histologisch besteht die Chorda aus regelmässig angeordneten, 
nach Geldrollenart aneiander gereihten, scheibenfürmig flachen 
ZLellen (Abb. 4). Im Chordadurchmesser liegen meist drei solcher 
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Zellen nebeneinander. Die Zellkerne sind nicht mehr rund, sondern 
oval. Ihre Lage und Struktur ist gleich wie im vorhergehenden 
Stadium. Auch die Zellmembranen verhalten sich gleich. Beim 
älteren der beiden Embryonen findet man keine Mitosen mehr. 
Bei beiden sieht man deutlich eine sehr zarte, mit Azan sich blau 


ABB. 4- 


Dasselbe stärker vergrüssert. Geldrollenstadium. 
ZLarte Chordascheide angedeutet. 


färbende, membranartige Chordascheide. Beim Embryo von 6 mm 
SSL zeigt sich zwischen Chorda und Chordascheide ein schmaler 
Spaltraum, der wohl auf Schrumpfung der Chorda zurückzu- 
führen ist. 

3. Bei Embryonen von 1 0—15 mm SSL sind die Wirbel- 


kôrper knorpelig und die Zwischenwirbelscheiben rein -mesen- 
chymatôüs. Die Chorda ist noch immer ein durchgehender Zell- 
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strang, der aber nicht mehr zentral, sondern deutlich etwas ventral 
liegt. Bei den jüngeren Embryonen zeigt sie noch den segmentalen, 
wellenformigen Verlauf wie beim Embryo von 6 mm SSL; später 
streckt sie sich und bildet einen schnurgeraden Strang (Abb. 5). 

Die Chordazellen sind nicht mehr flach und scheibenfürmig 
aneimander gereiht. Sie haben sich vergrüssert, sind rundlich oder 
polvgonal und erinnern etwas an die blasenfürmigen Chordazellen 


ABB. 
Embryo von 12 mm SSL. 


Gestreckter Verlauf der ventral liegenden, noch ungegliederten Chorda. 
Deutliche Chordascheide. 


der niederen Wirbeltiere. Die Zellkerne sind rund und zentral 
gelegen. Die Zellgrenzen sind etwas weniger scharf gezeichnet, aber 
immer noch sehr deutlich zu erkennen. In der Achse des gestreckten 
Chordastabes ist zwischen den Zellen gelegentlich eine schwach 
basophil färbbare, homogene Masse zu erkennen. Die Chorda- 
scheide ist zuerst noch eine einheitliche, homogene, basophile 
Membran, die aber schon wesentlich kräftiger und dunkler ist als 
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bei den jüngeren Embryonen. Zwischen ihr und der Chorda ist 
überall ein deutlicher Spaltraum zu sehen. 

Bei 15 mm SSL ist die Zahl der Chordazellen in der Wirbel- 
kürperanlage vermindert, sodass auf dem Querschnitt nur noch 
etwa eine Ringschicht von Zellen zu sehen ist. Gleichzeitig haben 
sich die Chordazellen in der Anlage der Zwischenwirbelscheibe 
vermehrt, ohne dass aber Mitosen zu finden sind. Trotz dieses 
verschiedenen Zellreichtums sind die vertebralen und interverte- 
bralen Abschnitte etwa gleich dick, was auf die inzwischen verän- 
derte Chordascheide zurückzuführen ist. Zwischen den Wirbel- 
kôürpern bildet sie noch eine dünne Membran wie früher, in den 
Wirbelkôrpern stellt sie dagegen einen ordentlich dicken, hellen, 
nach Art von Bindegewebe färbbaren, strukturlosen oder feinfädi- 
gen Mantel dar. Innerhalb der so veränderten Chordascheide zeigt 
das Chordagewebe keine Schrumpfungstendenz mehr. 


4. Bei Embryonen von 20-60 mm SSL sind die Wirbel- 
kôürper knorpelig. Die Zwischenwirbelscheiben zeigen peripher die 
ersten Differenzierungsvorgänge zum späteren Annulus fibrosus. 
Die Chorda liegt wie in den früheren Stadien nicht ganz zentral, 
sondern etwas ventral. 

Die schon in der letzten Phase angedeutete segmentale Gliede- 
rung der Chorda ist hier noch stärker ausgeprägt und hat zur 
Bildung eines perlschnurartigen oder rosenkranzfürmigen Stranges 
geführt. Die vertebralen Abschnitte sind jetzt ganz zellfrei oder 
enthalten hüchstens noch eine Zellreihe. Die intervertebralen 
Abschnitte weisen eine sehr starke Zellvermehrung auf und bilden 
dadurch eine Anschwellung, die etwa drei bis sechs mal so dick ist, 
wie die ursprüngliche Chorda. Mitosen kônnen nicht gefunden 
werden. Die Gesamtzahl der Chordazellen hat sich hingegen 
gegenüber früheren Stufen kaum vermebrt. Wir wählen für die 
Bezeichnung dieser beiden verschiedenen Abschnitte die Nomen- 
klatur von SCHAFFER (1910), die, wie wir noch besprechen werden, 
auch die besonderen Verhältnisse der Chordascheide berücksichtigt, 
und nennen den vertebralen Abschnitt ,,Chordascheidenstrang” 
und den intervertebralen Abschnitt ,Chordasegment”. 

Der Chordascheidenstrang zeigt bei Embryonen von 35 mm SSL 
an eine angedeutete dorsalkonvexe Ausbiegung (Abb. 6). Das 
Chordasegment liegt in der vom parachordalen Gewebe der Zwi- 
schenwirbelscheibe gebildeten Chordahôühle. Zwischen ihm und der 
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Chordahühlenwand sieht man meist einen feinen Spaltraum, der 
oft von einer homogenen, hellen Masse ausgefüllt wird. Das Chorda- 
segment und mit ihm die Chordahôühle hat zunächst die Form 
einer langgezogenen, schlanken Spindel, deren Achse dem früheren 
Verlauf der Chorda entspricht und deren spitze Enden sich in den 
Chordascheidenstrang der Wirbelkôürper einsenken (Abb. 11). Im 
Laufe der Entwicklung wird diese Spindel immer kürzer und breiter. 


ABB. 6. 


Embrvo von 70 mm SSL. 


Spindelform der Chordasegmente. Der vertebrale Chordascheidenstrang 
leicht dorsalkonvex gebogen. 


Die Chordascheide hat sich im vertebralen Abschnitt weiter 
verbreitert, während sie im intervertebralen Abschnitt überhaupt 
nicht mehr festzustellen ist. Vertebral bildet sie einen deutlichen, 
dicken, strukturlosen oder zart längsgefaserten, kernlosen Mantel. 

Sie ist gut sichtbar mit Bindegewebsfärbung und zeigt eine 
 schwache, der umgebenden Knorpelgrundsubstanz gleichende 
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Farbtünung. Oft kann sie von der Knorpelgrundsubstanz färberisch 
kaum unterschieden werden, sodass man sie nur an ihrer Zellosig- 
keit erkennt. Innerhalb dieser Scheide ist ein schmaler Streifen einer 
etwas stärker gefärbten fädigen Masse zu sehen, in der gelegentlich, 
besonders im Wirbelkürperzentrum, vereinzelte längsgedrückte 
Chordazellen zu finden sind. Gegen die Zwischenwirbelscheibe zu 
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ABB. 7. 
Embrvo von 70 mm SSL. 


Chordasegment mit blasigen Chordazellen und interzellulären Lücken. 


verdickt sich die Chordascheide noch etwas, um dann auslaufend 
sich trichterformig in die Chordahôühle zu ôffnen. 

Im Chordasegment hat sich das Bild der Einzelzelle wie auch 
das Bild des Zellzusammenhanges geändert. Zuerst bildet das 
Segment noch einen kompakten Gewebsverband, der mit einem 
sich verjüngenden Zellstrang in die trichterfôrmige Chordascheiden- 
offnung des benachbarten Wirbelkôürpers hineinzieht. Fast gleich- 
zeitig mit der Ausbildung des Chordasegmentes treten aber auch 
schon kleine, blasenfürmige, interzelluläre Lücken auf, die mit 
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einer schwach basophil färbbaren Masse ausgefüllt sind (Abb. 7, 11). 
Diese Masse kommt nur inter- und nicht intrazellulär vor. Sie 1st 
morphologisch dieselbe, die man auch im Inneren des vertebralen 
Chordascheidenstranges und im Spaltraum zwischen Chordaseg- 
ment und Chordahôühlenwand finden kann. Es handelt sich dabei, 
wie wir noch sehen werden, um Schleim. Diese interzellulären 
Räume vergrüssern sich rasch und bilden kleine und grüssere 
Hôhlen, die immer häufiger miteimander kommunizieren. Auf diese 
Weise entsteht em schwammartig aufgelockertes Gewebe, das im 
Schnitt das Bild eines lockeren Netzes ergibt und das wir deshalb 
nach SCHAFFER als Chordaretikulum bezeichnen wollen. 

Die Zellen selbst haben vorerst noch einen ausgeprägteren 
blasigen Charakter angenommen, wobei man häufig sehen kann, 
dass der Kern ganz gegen die Membran gedrängt wird. Zahlreiche 
Zellen lassen aber diese Vakuoliserung vermissen, sind stark 
polvymorph und auffallend intensiv färbbar. Die Zellmembran ist 
überall deuthich und zeigt oft ein derbes, faseriges Aussehen. Der 
Kern ist rundhch und ziemlich kompakt. Mitosen kommen nicht 
vor. Mit der Ausbildung des Chordaretikulums verändern sich die 
Chordazellen weiter, indem sie innerhalb der verbleibenden Zell- 
stränge immer mehr zusammengepresst und auseinandergezogen 
werden. 


5. Bei Embryonen von 60—130 mm SSL sind die 
Wirbelkôrper immer noch knorpelig. Zentral zeigen sie einen 
unpaaren Kalkknorpelkern und peripher von aussen emwachsende 
Gefässe (Abb. 6). Von etwa 80 mm SSL an treten die Ossifikations- 
kerne auf. In der Zwischenwirbelscheibe ist die Faserdifferenzierung 
für den späteren Annulus fibrosus in vollem Gang. Der Chorda- 
strang ist mit Ausnahme der Stellen, wo er durch die Knochenkerne 
zieht, durchgängig erhalten. Er liegt nicht ganz zentral, sondern, 
wie auch in früheren Stadien, etwas ventralwärts und zeigt sehr 
häufig innerhalb der Wirbelkôrper dorsalkonvexe, durch den 
Knorpelkern ziehende Ausbiegungen. Allerdings sind diese Krüm- 
mungen meist nur andeutungsweise vorhanden (Abb. 6). In zwei 
Fällen nur fanden wir sehr stark ausgeprägte Formen, das eine Mal 
in der Hals-Wirbelsäule eines Embryos von 80 mm SSL (Abb. 9), 
das andere Mal in der Brust-Wirbelsäule eines solchen von 100 mm 
SSL. 

Das intervertebrale Chordasegment wird kürzer, plumper und 
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breiter und dehnt sich besonders dorsalwärts aus. Es erhält dabei 
die Form einer zentral liegenden Scheibe mit einer, dem früheren 
Chordaverlauf entsprechenden, exzentrisch gelegenen, nämlich 
etwas ventralwärts durchziehenden Achse. Die Durchtrittstelle 
dieser Achse ist Je an einer kleinen Ausziehung nach eranial und 
caudal gegen den Chordascheidenstrang des benachbarten Wirbel- 
kôürpers zu erkennen. 


ABB. 8. 
Embryo von 70 mm SSL. 
Frontal .hnitt. Breites Chordasegment mit deutlicher Retikulumbildung. 


Die Struktur des Chordasegmentes wird unter Zunahme der 
Schleëmmassen immer grobmaschiger (Abb. 8). Die Chordazellen 
in den verbleibenden Zellsträngen werden immer stärker zusammen- 
gedrückt und in die Länge gezogen. Vakuolisierte, blasige Chorda- 
zellen sind in den meisten Fällen in der Minderzahl. Die anderen 
Zellen sind länglhich und flach, oft verästelt und faden- oder stern- 
fürmig ausemmandergezogen. Membran und Kern zeigen eine immer 
deutlicher werdende acidophile Färbbarkeit. Die Membranen sind 
derb und faserig, die Kerne auffallend kompakt. 

Die Chordascheide ist im Gegensatz zu früher sehr stark baso- 
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phil färbbar, hat sich aber nicht mehr weiter verdickt. Sie ist wie 
früher homogen oder längs gestreift und schliesst oft, besonders in 
der Wirbelkürpermitte, einen zentralen Strang einer dunkleren, 
meist kôrnigen Masse mit einzelnen längsgestellten Chordazell- 
kernen ein. Gelegentlich führen diese Einschlüsse zu einer spindel- 
fü‘rmigen Anschwellung des Chordascheidenstranges im Zentrum 
des Wirbelkürpers. 


ABB. 9. 
Halswirbelsäule eines Embrvos von 80 mm SSL. 
Ausgeprägte dorsalkonvexe Chordabogen. 


Im Bereiche des Kalkknorpelkernes bleibt der Chordascheiden- 
strang erhalten. An der Durchtrittsstelle sieht man im Sagittal- 
und Frontalschnitt häufig eine Einziehung des Kernes, sodass er 
ein semmelfürmiges Aussehen erhält (Abb. 6, 9). Nicht selten zeigt 
der Chordascheidenstrang innerhalb des Kalkknorpelkernes eine 
acidophile Färbung. 

Bei älteren Embryonen (von 80 mm SSL an), deren Wirbel- 
kôrper bereits Knochenkerne enthalten, wird der Chordascheiden- 
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strang aufgelôüst, bleibt aber häufig etwas länger erhalten als der 
Kalkknorpelkern. In den Knorpelplatten der Wirbelkürper ist er 
gegen das Wirbelkürperzentrum zu deutlich als dicker, dunkler, 
basophiler Strang erhalten (Abb. 8). Gegen die Zwischenwirbel- 
scheibe zu hat sich die Chordascheide ebenfalls verbreitert und 
gleichzeitig mit der Knorpelgrundsubstanz verwischt. Dadurch ist 
der frühere Chordascheidentrichter zum grôüssten Teil ausgefüllt 
und nur noch kenntlich an einem hellen, aus Knorpelgrundsubstanz 
bestehenden, zellfreien Kegel, in welchem der Chordascheidenstrang 
nicht mehr zu unterscheiden ist (Abb. 8). Im Bereiche dieses zell- 
freien Feldes bleibt nur noch eine kleine, trichterfôrmige Offnung 
gegen die Chordahühle zu erhalten. 


6. Bei Embryonen von 130 —200 mm SSL bestehen die 
Wirbelkôrper aus einem zentralen, kompakten Knochenkern und 
einer caudalen und cranialen hyalinen Knorpelplatte. Innerhalb 
der Knochenkerne ist von dem Chordascheidenstrang nichts mehr 
zu sehen. Im Bereiche der Knorpelplatten erkennt man den schon 
beschriebenen, zellfreien, kegelfürmigen Bezirk. In einzelnen Fällen 
findet man auch noch den basophilen, in der Knorpelgrundsubstanz 
sich verwischenden Chordascheidenstrang. 

Zentral in der Zwischenwirbelscheibe liegt die diskusformige 
Chordahôühle. Ihr Durchmesser beträgt gut die halbe Breite der 
Zwischenwirbelscheibe. Die bisher scharfe Grenze der Chordahôühle 
beginnt sich etwas zu verwischen. Die Schleëmmassen aus dem 
Inneren der Chordahühle dringen, ganz besonders nach dorsal, 
zwischen die innersten Schichten des umgebenden Gewebes ein und 
lockern dieses auf (Abb. 10). Die Hühlenwand ist deshalb unregel- 
mässig und aufgefasert. Etwas ventral von der Symmetrieachse 
der Wirbelkôrper zeigt die Chordahôühle als Rest des Chorda- 
scheidentrichters je eine kleine, wirbelkôrperwärts gerichtete Aus- 
ziehung. Im Sagittalschnitt weist sie einen stumpfen und einen 
spitzen Pol auf. Zuerst ist der ventral gelegene Pol der stumpfere. 
Allmählich dehnt sie sich aber unter Einschmelzung von umgeben- 
dem Gewebe dorsalwärts immer mehr aus und wird hier immer 
geräumiger, sodass nun das dorsale Ende zum stumpferen Pol wird. 
Schliesslich erhält man das Bild einer Birne mit dorsalwärts 
selegenem stumpfem Pol. 

Das Innere der Chordahühle ist von den Bestandteilen des 
späteren Nucleus pulposus nur unvollständig ausgefüllt. Immer 
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sieht mar einige Spalt- und Hohlräume. Die Hauptmasse bildet 
die helle, basophile, meist homogene, oft aber auch klumpige, 
bandfôrmige oder gefaserte Schleimsubstanz (Abb. 10). In hr 
befinden sich die Überreste des Chordaretikulums. In den Aussen- 
schichten findet man auch etwa dunklere, basophile, kernhaltige, 
längsgefaserte Bänder des umgebenden Gewebes, die sich in die 
Chordahôhle hinein loslôüsen. 


ABB. 10. 


Horizontalschnitt durch die Chordahôhle eines älteren Fetus. Kompakte 
Gewebsbrôckel des aufgelôsten Chordaretikulums innerhalb der mit 
Schleim erfüllten Chordahôühle. 


Der netzartige Zusammenhang des Chordaretikulums wird unter 
fortwährender Zunahme der interzellulären Schleëmmassen ganz 
auseinander gerissen, bis man nur noch einzelne, stark acidophile 
Brôckel und Stränge von Chordagewebe in der die Chordahühle 
erfüllenden Schleimmasse sehen kann (Abb. 10). Zum Teil lassen sich 
noch ganz gut bläschenfürmige Zellen mit zentralem, rundem Kern 
erkennen, zum Teil sind die Zellen aber auch kompakt und klumpig 
zusammengepresst, sodass sich die Zellbestandteile kaum mehr 
differenzieren lassen. Oft stehen diese Gewebsbrückel noch mit- 
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emander im Zusammenhang, oft sind aber auch die Zellen einzeln 
losgelüst oder zerrissen, sodass nur noch Kernreste und faserartige 
Überreste der seras zu erkennen sind. Einzelne und in 
kleinen Gruppen zusammenstehende Zellen zeigen häufig ausser 
kompakten, pyknotischen Kernen eine Abnahme ihrer Färbbarkeit, 
bis man oft nur noch schattenhafte Konturen wahrnehmen kann. 


ABB. 411. 


Embryo von 30 mm SSL. 


Partielle Unterteilung des spindeligen Chordasegmentes durch dorsolaterale 
Einschnürung. 


7. Im folgenden Abschnitt sollen noch zwei besonders auffal- 
lende Befunde, die in mehr als einem Stadium erhoben werden 
konnten, beschrieben werden. 

Bei zahlreichen Embryonen von 20-150 mm SSL liess sich eine 
Unterteilung des Chordasegmentes beobachten: 
Man sieht dabei auf einzelnen sagittalen und frontalen Schnitten 
eine Trennung des meist acidophilen Chordasegmentes durch em 
Band basophilen, parachordalen Gewebes. Meist handelt es sich um 
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eine horizontale (Abb. 11) oder schräge Unterteilung in einen 
cranialen und einen caudalen Abschnitt. Seltener kommt auch eine 
vertikale Segmentierung in zwei, gelegentlich sogar drei neben- 
emander legende Abschnitte vor. Bei älteren Embryonen, bei 
denen kein eimheitliches Chordasegment mehr vorliegt, konnte auch 
in vereinzelten Fällen eme vertikale Aufteilung der Chordahühle 
gefunden werden. Um eine plastische Vorstellung solcher Doppel- 
segmente zu gewinnen, wurden die entsprechenden Serien durch- 
gemustert und gezeichnet. Dabei zeigte es sich, dass die Trennung 
in zwei Segmentabschnitte nie eine vollständige ist. Meist handelt 
es sich nur um eine vom Rande herkommende Einschnürung oder 
seltener um eine frei durch das Chordasegment ziehende Gewebs- 
brücke. Bei der horizontalen Unterteilung ist es meist eine von dorsal 
und lateral herkommende Einschnürung. Ein dorsaler Frontalschnitt 
oder ein lateraler Sagittalschnitt zeigen dann das auffallende Bild 
eines vollständig zweigeteilten Segmentes (Abb. 11). Die vertikale 
Segmentierung konnte nur auf stark dorsal oder stark ventral gele- 
genen Frontalschnitten gesehen werden. Bei Durchsicht der Serien 
kann man erkennen, dass es sich einfach um eine unregelmässige, 
dorsoventrale Flächenausdehnung des Chordasegmentes handelt. 

Eine weitere Besonderheit ist das recht häufige Vorkommen von 
klemen, an abnormer Stelle liegenden Chorda- 
teilen. Meistèns sind es kleine Gewebsverbände, die nach 
Bildung des intervertebralen Chordasegmentes noch im vertebralen 
Chordascheidenstrang oder später auch im zellfreien Kegel der 
knorpeligen Wirbelkürperplatte verblieben sind. Seltener sieht man 
kleinste Chordateile auch seitlich des Chordascheidenstranges im 
Wirbelkôürper oder seitlich des Chordasegmentes in der Zwischen- 
wirbelscheibe eingeschlossen. 


III. BESPRECHUNG DER UNTERSUCHUNGSERGEBNISSE 


1, LAGE. DER. CHORDA DORSALIS, 


Die Chorda ist ein durch die ganze Wirbelsäule ziehender, 
zusammenhängender Zellstrang. Erst mit Auftreten der Ossifika- 
tionskerne zerfällt seine Kontinuität. Bei Embryonen von mehr 
als 150—200 mm SSL findet man Chordamaterial nur noch im 
Bereiche der späteren Nuclei pulposi. 
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In den frühesten Stadien der mesenchymalen Wirbelsäule 
verläuft die Chorda zentral durch die Mitte der Wirbelkürper und 
der Zwischenwirbelscheiben. Von 10 mm SSL an liegt sie aber, wie 
unser Material (Abb. 5, 6, 9) und die zahlreichen Bilder im Schrift- 
tum emheithch zeigen, nicht mehr in der Mitte des Sagittaldurch- 
messers, sondern ausnahmslos ventralwärts davon. Es ist an dieser 
Tatsache festzuhalten, obschon manche Autoren und Lehrbücher 
die Chorda als genau zentral gelegen beschreiben. 

Was die äussere Formwandlung der Chorda anbelangt, so sind 
zwei Erschemungen besonders auffallend. Die eine betrifft die 
segmentale Gliederung mit der Entstehung der Chordasegmente, 
die andere das Auftreten von Chordawellen oder Chordabogen. 


2. (GLIEDERUNG DER CHORDA DORSALIS. 


Bei Embryonen von 10-15 mm SSL beginnt sich in der bisher 
gleichmässig dicken, ungeghiederten Chorda eine segmentale 
Gliederung abzuzeichnen, die dann bei Embryonen von 20 mm SSL 
deuthch ausgeprägt ist. Innerhalb der Wirbelkôürper vermindern 
sich die Chordazellen zusehends, während gleichzeitig die inter- 
vertebral gelegenen Chordazellen eine immer stärkere Vermehrung 
erfahren. Es entsteht auf diese Weise die perlschnurartige Chorda, 
deren Anschwellungen die intervertebralen Chordasegmente, deren 
Zwischenstücke die Abschnitte des vertebralen Chordascheiden- 
stranges bilden. 

Das Zustandekommen dieser Chordagliederung ist eines der 
hauptsächlichsten Probleme in der Morphogenese der Chorda 
dorsalis. Grundsätzlich sind zwei Môüglhichkeiten zu beachten. 
Handelt es sich um ein Zugrundegehen der Chordazellen 1m verte- 
bralen und um eine wachstumsmässige Vermehrung der Chorda- 
zellen im intervertebralen Abschnitt ? Oder handelt es sich einfach 
um eine passive Zellverschiebung aus dem vertebralen in den 
intervertebralen Abschnitt ? Schon KôLLiKER (1879), und später 
vor allem SCHAFFER (1910), haben die Hypothese aufgestellt, dass 
es sich um eine Zellverschiebung handeln müsse. Diese Annahme 
ist aber noch lange nicht allgemein anerkannt, erwähnt doch noch 
JUNGHANNS (1939) in seinem Handbuchartikel der Wirbelsäule 
nur, SCHAFFER glaube, dass die Chordazellen nach dem Zwischen- 
wirbelraum zu gedrängt werden. 
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Versuchen wir an Hand unseres Materiales diese Frage abzu- 
klären. Tatsache ist, dass sich die Chordazellen in der Wirbel- 
kôrperanlage vermindern und in der Anlage der Zwischenwirbel- 
scheibe vermehren. Die Gesamtzahl der Zellen bleibt aber, wie wir 
feststellen konnten, etwa gleich. In der Tat sind Mitosen in diesem 
Alter auch nicht mehr anzutreffen. Schon diese Tatsache genügt, 
um eine wachstumsmässige Zellvermehrung abzulehnen. Es kann 
somit nur eine Zellverschiebung angenommen werden. Da die 
Chordazellen isolierbare, von Membranen umschlossene, druck- 
elastische Blasen darstellen (SCHAFFER), ist die mechanische Voraus- 
setzung für eine passive Beweglichkeit gegeben. Umgekehrt ist in 
dem entstehenden Wirbelkürperknorpel, der einen konzentrischen 
Wachstumsdruck auf den vertebralen Chordaabschnitt ausübt, auch 
die Ursache für eine solche Zellverschiebung leicht zu finden 
(SCHAFFER). Durch diesen Druck werden die Chordazellen aus dem 
Wirbelkôrper in die Zwischenwirbelscheiben herausgepresst, und 
es entstehen die intervertebralen Chordaanschwellungen, die 
Chordasegmente. Diesen Überlegungen entsprechen auch in jeder 
Beziehung die Bilder, die wir in unseren Präparaten antreffen. Die 
Chordazellen innerhalb der Wirbelkôürper werden immer spärlicher, 
ohne dass man zugrundegehende Zellen antreffen kann. Es bleiben 
zuletzt hôüchstens noch vereinzelte, deutlich längsgestellte, also 
seitlichem Druck- ausgesetzte Zellkerne innerhalb der Chorda- 
scheide übrig. Gegen die Zwischenwirbelscheiben zu, in den späte- 
ren Knorpelplatten, wo der konzentrische Druck nicht mehr so 
stark ist, sehen wir eine trichterfürmige Verbreiterung der Chorda- 
scheide, aus der die Chordazellen dicht gedrängt herausquellen. 
Gelegentlich kann man beobachten, dass kleinere Chordagewebs- 
teile in der Chordascheide zurückbleiben und da noch sehr lange 
erhalten bleiben. 

Schon diese Feststellungen genügen wohl zur Erkenntnis, dass 
die Gliederung der Chorda durch eine passive Zellverschiebung, und 
nicht, oder hüchstens in geringstem Masse durch ein Zugrundegehen 
bzw. eine Vermehrung der Zellen bedinget ist. Ein weiteres, allerdings 
weniger überzeugendes Argument für die Zellverschiebung sieht 
SCHAFFER in der noch zu besprechenden Schleimbildung des 
Chordagewebes. Ebenfalls im Sinne dieser Zellverschiebung spricht 
die nun zu untersuchende Formgestaltung des Chordasegmentes 
und ganz besonders die Erscheinung der Doppelsegmente. 
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3. FORMGESTALTUNG DES CHORDASEGMENTES. 


Das Chordasegment zeigt im Laufe der Wirbelsäulenentwicklung 
eine charakteristische Formwandlung, die gewisse Rückschlüsse 
auf die eimvwirkenden Kräfte und damit auf die dynamischen 
Vorgänge bei der Chordaentwicklung erlaubt. Im allgemeinen sind 
die Phasen dieser Formwandlung für eine bestimmte Grüsse des 
Embryos charakteristisch. Da aber die Chordaentwicklung immer 
in den unteéren Thorakal- und oberen Lumbalabschnitten am 
weitesten vorgeschritten ist, künnen sehr oft in der gleichen Wirbel- 
säule verschiedene Stadien nebeneinander beobachtet werden. 
Ausserdem Zzeigt sich in der Form des Chordasegmentes eine ganz 
besonders grosse individuelle Verschiedenheit der Entwicklungs- 
geschwindigkeit. Die nachfolgenden Zeitangaben haben aus diesen 
Gründen nur schematische Bedeutung. 

Von etwa 20 mm SSL an künnen wir von einem eigentlichen 
Chordasegment sprechen. Dieses stellt vorerst eine schlanke, lang- 
gezogene Spindel dar. Im Laufe der Entwicklung erhält diese 
Spindel eine immer gedrungenere und plumpere Form. BôHMiI@ 
(1930), der diese Formentwicklung, allerdings nur als Sagittal- 
schnittbild besonders beschreibt, spricht von der Rhombusform 
des Chordasegmentes, wobei die stumpfen Winkel zuerst dorso- 
ventral und nachher cranio-caudal gerichtet sind. Später, bei 
Embryonen von 80—100 mm SSL, dehnt sich das Chordasegment 
besonders nach dorsal weiter aus. Auf diese Weise erhält das 
Segment die Form eines doppelten Kegels mit exzentrischer, 
nämlich ventralwärts gelegener Achse. BônmiG beschreibt das 
Sagittalschnittbild dieser Phase als pilzfürmig, ein sehr unglück- 
licher Ausdruck für die eigentliche räumliche Form des Segmentes. 
Dieser Doppelkegel dehnt sich unter allmählicher Abflachung nach 
allen Seiten, besonders aber nach dorsal, weiter aus, sodass bel 
Embryonen von 150 mm SSL und mehr das Chordasegment eine 
zentral in der Zwischenwirbelscheibe liegende Scheibe darstellt. 
Im Sagittalschnitt entspricht dieses Stadium der von BOôHmiG 
beschriebenen Stabform des Segmentes. Im weiteren Verlauf, beï 
Embryonen von 170 mm SSL und mehr, geht dann die Einheiït des 
Chordasegmentes verloren, und es liegen nur noch Bruchstücke 
desselben innerhalb der Chordahôhle. Zuerst ist im Sagittalschnitt 
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der ventrale Pol der Chordahôühle der stumpfere, später ist es 
infolge stärkerer Ausdehnung der dorsale Pol. 

Überblickt man diese Formveränderungen (Abb. 12), so erkennt 
man vor allem zwei auf das Chordasegment eimwirkende Kräfte. 
Die eine bedingt die Zusammenstauchung, die andere die Dorsal- 
ausdehnung des Segmentes. Die Verkürzung und Verbreiterung 
der Spindel muss auf einen von cranial und caudal wirkenden 
Druck zurückgeführt werden. Dieser Druck kann nur in der Aus- 
pressung der Chordazellen aus den benachbarten Wirbelkôürpern 
bestehen. Die nachfolgende Ausdehnung nach dorsal kann ohne 
weiteres mit der bestehenden Gesamtkyphose der Wirbelsäule 
erklärt werden. Die dem Chordasegment zustrômenden Zellen 
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Schema.der Formgestaltung des Chordasegmentes. 


lagern sich nämlich vor allem in Richtung des geringeren Druckes, 
d. h. auf die konvexe Seite der Wirbelsäulenkrümmung, also nach 
dorsal. Mit der weiteren Ausbildung des Wirbelkürperknorpels 
wird das Segment immer flacher gedrückt und dehnt sich immer 


weiter aus, bis es die oben beschriebene Scheibenform erreicht hat. 


4. VERDOPPELUNG DES CHORDASEGMENTES. 


Nach Darstellung dieser Formentwicklung des Chordasegmentes 


| bleibt uns noch die Aufgabe, die eingangs beschriebene Unterteilung 
: des Chordasegmentes zu untersuchen. Wir haben gesehen, dass in 


: unserem Material bei sämtlichen Altersstadien, in denen das Chorda- 


_——— 


segment vorkommt, eine Unterteilung des Segmentes recht oft zu 


. finden ist. Häufiger ist die horizontale Segmentierung in einen 
* cranialen und in einen caudalen Abschnitt (Abb. 11), seltener die 
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vertikale in zwei nebeneinander liegende Abschnitte. Die Unter- 
teilung ist nie vollkommen, sondern immer nur partiell. Bei der 
horizontalen Unterteilung handelt es sich meistens um eine dorso- 
laterale Einschnürung und bei der vertikalen Unterteilung um eine 
unregelmässige Flächenausdehnung des Chordasegmentes in ven- 
traler und dorsaler Richtung. 

Die Literatur gibt nur sehr spärliche Angaben über solche 
Doppelsegmente. SCHAFFER beschrieb als erster Einschnürungen 
und Zerschnürungen des intervertebralen Chordasegmentes beim 
Schweineembryo. BüHMiG beobachtete eine Unterteilung des inter- 
vertebralen Chordasegmentes auch beim menschlichen Embryo. 
Das Segment zeigte eine Trennung in einen cranialen und einen 
caudalen, seltener auch in einen ventralen und einen dorsalen 
Abschnitt. Die craniocaudale Segmentierung entspricht unseren 
Befunden, während die ventrodorsale Unterteilung in unserem 
Material nicht festgestellt werden konnte. BünmriG gibt leider nicht 
an, ob es sich dabei um eine totale Unterteilung des Chordaseg- 
mentes oder nur um das Bild einzelner Schnitte handelt. 

Ursache, Art der Entstehung und Bedeutung dieser Segmen- 
tierung sind bisher nicht bekannt. SCHAFFER und auch BôHmiG 
bringen zwar diese Befunde mit den infolge der Wirbelsäulen- 
krümmung entstehenden ungleichmässigen Druckverhältnissen an 
der konvexen und der konkaven Krümmungsseite der Wirbelsäule 
in Zusammenhang. Diese Verhältnisse sind sicher massgebend für 
die Ausdehnung des wasserreichen, druckelastischen Chorda- 
segmentes in der Horizontalebene, indem dieses sich nach der Seite 
des geringeren Druckes, nämlich nach der konvexen Seite der 
Wirbelsäulenkrümmung, also nach dorsal stärker ausdehnt. Ob aber 
auch die gleichen Ursachen für die Zerschnürung des Chorda- 
seogmentes verantwortlich zu machen sind, scheint doch sehr 
fraglich. Auch bei Annahme dieser Hypothese kônnte man sich 
die Art und Weise der Entstehung der Segmentierung, besonders 
der craniocaudalen, kaum erklären. 

Was die Bedeutung der Segmentierung anbetrifft, so nimmt 
BônmiG (1931) an, dass es sich um einen pathologischen Prozess 
handelt. Vor allem glaubt er, dass bei der dorsoventralen Segmen- 
tierung eine Fehlbildung des späteren Nucleus pulposus auftreten 
muss. Er hat denn auch beim Erwachsenen Fälle mit einer gleichen 
Unterteilung beobachtet und führt diese Befunde auf diejenigen 
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beim Embryo zurück. Diese Fälle betreffen allerdings nur die dorso- 
ventrale Segmentierung, die wir in unserem Material nicht finden 
konnten, und nie die craniocaudale, die beim Embryo sicher die 
viel häufigere 1st. Die Tatsache, dass die craniocaudale Unterteilung 
in unserem Material recht häufig beobachtet werden kann, dass 
dabei niemals eine vollständige, sondern immer nur eine partielle 
Einschnürung vorliegt, und dass beim älteren Embryo und auch 
später entsprechende Bilder noch nie gefunden wurden, legt die 
Vermutung nahe, dass es sich nicht um einen pathologischen, 
sondern um einen vorübergehenden Normalzustand handelt. 

Die Annahme einer causalen Beziehung solcher Doppelsegmente 
mit den Krümmungs- und Druckverhältnissen der Wirbelsäule 
befriedigt also wohl kaum, ebensowenig die Deutung als patholo- 
gischer Prozess. Viel eher scheint das Vorkommen dieser Segmen- 
tierung, wenigstens der horizontalen, mit der normalen Entstehung 
der Chordasegmente in Zusammenhang zu stehen. Diese erfolgt, 
wie wir gezeigt haben, durch Abdrängen der vertebralen Chorda- 
zellen nach der Zwischenwirbelscheibe. Es ist nun aber durchaus 
verständlich, dass die von cranial und caudal aus den benachbarten 
Wirbelkôrpern in den intervertebralen Abschnitt herausgedrückten 
Chordazellen nicht immer sofort in einen gemeinsamen Haufen zu 
hegen kommen, sondern zunächst ebensogut in zwei getrennten, 
der oberen und unteren Wirbelkôrperfläche anliegenden Haufen, 
also einem cranialen und einem caudalen Segment vorliegen 
kônnen. Diese beiden Teile sind selbstverständlich nicht total 
voneinander getrennt, sondern durch die schon ursprünglich inter- 
vertebral liegenden Chordazellen miteinander verbunden. Im Laufe 
der weiteren Entwicklung wird diese Verbindungstelle dann immer 
breiter, bis sich beide Haufen vereinigt haben. Da die Zellen des 
Chordasegmentes infolge der Wirbelsäulenkrümmung eher nach 
dorsal gepresst werden, ist auch verständlich, dass die horizontale 
Einschnürung besonders dorsal beobachtet werden kann. Auf diese 
Weise erklärt sich die in einer gewissen Entwicklungsphase auf- 
tretende partielle Unterteilung des Chordasegmentes in einen 
cranialen und in einen caudalen Abschnitt. 

Was die vertikale Unterteilung in zwei lateral nebeneinander 


 hegende Abschnitte betrifft, so haben unsere Beobachtungen schon 


_ ergeben, dass es sich um einen ganz anderen Vorgang handeln muss, 
 nämlich einfach um eine unregelmässige dorsale und ventrale 
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Flächenausdehnung des intervertebralen Chordasegmentes. Die 
von BôHmiG beobachtete vertikale Unterteilung in einen dorsalen 
und einen ventralen Abschnitt, die wir nicht finden konnten, hat 
môglicherweise die gleiche Genese. 

Das Vorkommen der Doppelsegmente lässt sich folgendermas- 
sen zusammenfassen. Die Unterteilung des intervertebralen Chorda- 
segmentes ist recht häufig. Sie ist nie vollständig, sondern immer 
nur partiell. Die häufigere horizontale Segmentierung in ein 
craniales und ein caudales Segment entspricht dem von eramial 
und caudal erfolgenden Zellzustrom und ist als Vorstufe in der 
Entstehung des einheitlichen Chordasegmentes anzusehen. Die 
seltenere vertikale Segmentierung in zwei laterale Abschnitte ist 
auf eine unregelmässige Flächenausdehnung des Chordasegmentes 
in dorsaler und ventraler Richtung zurückzuführen. Beide Formen 
kôünnen nicht als pathologischer Prozess angesehen werden. Dagegen 
ist die vertikale Segmentierung in einen dorsalen und einen ventra- 
len Abschnitt müglicherweise als Vorstufe späterer Missbildungen 
aufzufassen (BôHMiG). 


5. VERLAUF DER CHORDA DORSALIS UND CHORDABOGEN. 


Überblicken wir unser Material im Hinblick auf den Verlauf 
der Chorda, so fällt uns die Tatsache der nur zeitweilig auftretenden, 
segmentalen, in der Sagittalebene liegenden Chordabiegungen auf. 
Wir kônnen in zwei verschiedenen Perioden je eine charakte- 
ristische Form dieser Chordabogen feststellen. Bei Embryonen von 
6—12 mm SSL sehen wir einen regelmässigen, segmentalen, wellen- 
fürmigen Verlauf der gleichmässig dicken, ungegliederten Chorda 
(Abb. 3j. Vertebral verlaufen die Wellen ventralkonvex und 
intervertebral dorsalkonvex. In der folgenden Phase streckt sich 
die Chorda wieder, um später, bei Embryonen von 35—150 mm SSL, 
erneut eine segmentale Verbiegung, diesmal aber von ganz anderer 
Art, aufzuweisen. Hier handelt es sich um dorsalkonvexe Ausbie- 
gungen des vertebralen Chordascheidenstranges, wodurch der 
Gesamtverlauf der Chorda im Bereiche der intervertebralen Chorda- 
segmente regelmässige, ventralwärts vorspringende Knickungen 
erhält (Abb. 6, 9). 

Im Schrifttum sind solche Chordabogen schon wiederholt 
vermerkt worden, das eine Mal in ihrer Frühform, das andere Mal 
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in ihrer Spätform, doch betraf es meistens nur Beobachtungen 
einzelner Fälle. Ein Überblick über ein grüsseres Material mit 
klarer Unterscheidung der Früh- und Spätform liegt nicht vor. 
Weitaus die häufigsten Beobachtungen dieser Art findet man 
über die Spätform bei verschiedenen Säugetierembryonen. Schon 
KôzziKer und Dursy, später vor allem ScHAFFER beschrieben in 
der medianen Sagittalebene liegende, segmentale Chordabogen, die 
während der Knorpel- und beginnenden Ossifikationsphase der 
Wirbelkôürper auftreten. Dabei konnten zwei sich gegensätzlhich 
verhaltende Typen beobachtet werden (Abb. 13). Das eine Mal 
sind die vertebralen Chordabogen 
dorsalkonvex und das interverte- Typus A Typus B 
brale Chordasegment nach ventral 
geknickt (Typus A). Das andere Mal 
findet man gerade das entgegen- 
gesetzte Verhalten: ventralkonvexe 
Chordabogen und nach dorsal ge- 
knickte Chordasegmente (Typus B). 
Eine Erklärung dieses Verhaltens 
kônnte von den meisten Autoren 
nicht gegeben werden. Merkwürdig 


war vor allem das Vorkommen ent- Nr 
gegengesetzter Befunde, was môügli- Verschiedene Typen von 
cherweise aber damit erklärt werden Chordabogen. 


kann, dass diese Autoren die grund- 

sätzlich verschiedene Frühform mit der Spätform: zu vergleichen 
suchten. Dursy dachte an ein besonders starkes Längenwachstum 
der Chorda. SCHAFFER glaubte auch da einen Zusammenhang mit 
den Krämmungsverhältnissen der Wirbelsäule feststellen zu kônnen. 
Wie wir schon mehrfach ausführten, weichen die druckelastischen 
Chordasegmente nach der Seite des geringeren Druckes, nämlich 
nach der konvexen Krümmungsseite der Wirbelsäule aus. Dadurch 
würde der im Wirbelkôürper-Zentrum fixierte Chordascheidenstrang 
zwangsläufig zu einer Bogenform verzogen. Auf diese Weise sollten 
bei einer Lordose Chordabogen im Sinne von Typus A, bei einer 
Kyphose im Sinne von Typus B entstehen. Diese Erklärung 
erscheint recht einleuchtend. Allerdings muss man dann erwarten, 


_ immer gleiche Verhältnisse anzutreffen, da die Haltung der Wirbel- 


säule in diesem Stadium wohl immer gleich ist. Ausserdem dachte 
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aber auch SCHAFFER schon an eine weitere Môglichkeit, nämlich an 
eine Abhängigkeit dieser Chordabogen von der Lage der entstehen- 
den Knorpel- und Kalkknorpelkerne der Wirbelkôrper. Auch 
JUNGHANNS schreibt in seinem Handbuchartikel, dass der dorsal 
gelegene, stärker wachsende Knorpelherd des Wirbelkürpers eine 
Verschiebung des vertebralen Chordascheidenstranges nach ventral 
und damit also ventral gerichtete Chordabogen im Wirbelkôrper 
verursacht. Alle diese Angaben stammen vorwiegend aus Unter- 
suchungen bei Säugetierembryonen. Es ist deshalb nicht unsere 
Aufgabe, darauf näher einzugehen, doch wollen wir später unter- 
suchen, inwieweit sie auf die Verhältnisse beim menschlichen 
Embryo angewendet werden künnen. 

Für die Spätform der Chordabogen beim menschlichen Embryo 
sind nur wenige genaue Beschreibungen in der Literatur vorhanden. 
Die besten Angaben stammen von Dursy, der Chordabogen vom 
Typus À als regelmässige Erschemung erwähnt. Bei SCHAFFER 
findet man die Beschreibung der Brustwirbelsäule eines Embryos 
von 170 mm SSL mit Chordabogen vom Typus A. BônmMic, der 
solche Chordabogen als V- oder Dachform der Chorda charakteri- 
siert, beschreibt die Halswirbelsäule eines Embryos von 86 mm SSL 
mit umgekehrtem Verhalten. Dieser Fall scheint im Schrifttum 
der einzige Fall mit Chordabogen von Typus B beim menschlichen 
Embryo zu sein, hält aber einer Kritik kaum stand, da die beilie- 
gende Photographie (BônmiG 1930, Abb. 9) eindeutig Chordabogen 
vom Typus À zeigt und bei der Interpretation offenbar eine Seiten- 
verwechslung unterlaufen ist. BôHmiG sieht in diesen Bildern die 
Vorstufen für spätere Anomalien des Nucleus pulposus und der 
Zwischenwirbelscheibe. 

Trotz der geringen Literaturangaben zeigt unser Material, dass 
die Spätform der Chordabogen im Knorpel- und beginnenden 
Ossifikationsstadium der Wirbelsäule eine regelmässige Erschei- 
nung darstellt. Diese Ansicht findet ihre Bestätigung in zahlreichen 
Abbildungen aus Arbeiten über die Chorda oder die Wirbelsäule, 
auf denen man Chordabogen feststellen kann, ohne dass der Autor 
dieser Tatsache sein Augenmerk zugewendet hätte. Meist sind die 
Chordabogen allerdings nicht sehr stark ausgeprägt. Immer zeigen 
sie aber die vertebral dorsalkonvexe Form von Typus A. In 
früheren Stadien ist der Chordascheidenstrang noch schnurgerade, 
in späteren überhaupt nicht mehr vorhanden. 
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Was ist nun die Entstehungsursache der Spätform der Chorda- 
bogen beim Menschen ? Prüfen wir die weiter oben angeführten, 
für die Embryonen verschiedener Säugetiere im Schrifttum vorlie- 
genden Erklärungsversuche. Die Annahme eines besonders starken 
Längenwachstums der Chorda kann nicht zutreffen, da das Chorda- 
gewebe in diesem Stadium keine Mitosen mehr zeigt, und da der 
vertebrale Chordascheidenstrang sozusagen zellfrei ist, also kaum 
mehr ein eigentliches Längenwachstum aufweisen kann. Die 
zunächst wohl am ehesten eimleuchtende Annahme eines Zusam- 
menhanges mit der Wirbelsäulenkrümmung kann ebenfalls nicht 
stimmen, da die Wirbelsäule menschlicher Embryonen dieses Alters 
nach Angaben von KEïBEL-MaLL (1910) und auf Grund eigener 
Nachprüfungen in ihrer Gesamtheit immer eine Kyphose bildet, 
und somit gerade gegensätzliche Chordabogen zu erwarten wären. 
Es bleibt als Erklärung noch die Annahme übrig, dass der Chorda- 
strang innerhalb der Wirbelkôrper durch die Bildung des Knorpel- 
und Kalkknorpelkernes nach dorsal verzogen wird. Knorpel- und 
Kalkknorpelkern werden als einheitlicher, unpaarer, perichordaler 
Kern angelegt (ScHinz und Tônpury). Die Annahme einer Ver- 
drängung der Chorda durch einen stärker wachsenden ventralen 
oder dorsalen Kern (JUNGHANxS) kann also sicher nicht stimmen. 
Wenn aber der Zusammenhang zwischen Knorpelzentrum und 
Chordabogen auch nicht so einfach ist, so müssen wir doch anneh- 
men, dass ein solcher existiert. Allerdings künnen wir nichts 
Genaueres über diesen Zusammenhang aussagen. Ein anderer 
auffallend regelmässiger Befund weist ebenfalls auf einen solchen 
Zusammenhang hin. Es ist dies die Beobachtung, dass im Sagittal- 
und Frontalschnitt der Kalkknorpelkern dort, wo die Chorda durch 
ihn hindurchzieht, trichterformig eingezogen ist (Abb. 6, 8, 9). 

Nach dieser eingehenden Betrachtung der Spätform der Chorda- 
bogen haben wir uns auch noch mit der Frühform der Chordabogen 
zu befassen. Die im Schrifttum darüber vorliegenden Angaben sind 
noch spärlicher als die über die Spätform. Mixor (1907) beobachtete 
solche Bogen nicht nur bei menschlichen Embryonen, sondern auch 


bei verschiedenen Säugetierembryonen. Kuniromo (1918) be- 


schreibt das vorübergehende Auftreten dieser Chordawellen bei 
menschlichen Embryonen von 7,5—12 mm SSL. Alter der Embryo- 
nen und Verlauf der Chorda stehen bei beiden Autoren in Uberein- 
stümmung mit unserem Befund. Man kann also sicher feststellen, 
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dass die ursprünglich gerade verlaufende Chorda während der 
Differenzierung des perichordalen Mesenchyms, also bei Embryonen 
von etwa 6—12 mm SSL, einen segmentalen, wellenfürmigen 
Verlauf aufweist, wobei die Wellen im Gegensatz zur Spätform 
der Chordabogen vertebral ventralkonvex und intervertebral 
dorsalkonvex gerichtet sind. Als Ursache kann man hier wohl eine 
besondere Wachstumsintensität annehmen, da die Chorda in diesen 
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Schema der äusseren Morphogenese der menschlichen Chorda dorsalis. 


aller;jüngsten Stadien ja noch ein eigentliches Wachstum durch 
Zellvermehrung aufweist. 

Die bisherigen Ausführungen über die Formgestaltung des 
Chordasegmentes und die Erscheinung der Chordabogen lassen sich 
unter Nichthbeachtung der verschiedenen Grüssenverhältnisse in 
nachfolgendem Schema zusammenfassen (Abb. 14). 


6. HISTOGENESE. 


In jedem der untersuchten Stadien zeigen die Chordazellen eine 
auffallend deutliche Zellgrenze. Die Natur dieser scharfen Grenze 
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ist lange ein umstrittenes Problem gewesen, doch konnte SCHAFFER 
durch Isolhierung der eimzelnen Zellen am frischen Material emdeutig 
zeigen, dass es sich um Zellmembranen handelt. Ihre mechanisch- 
funktionelle Aufgabe als druckelastische Blasen künnen die Chorda- 
zellen ja auch nur dann erfüllen, wenn sie ven einer kräftigen 
Membran umschlossen sind, wie auch die gesamte Chorda nur dann 
als vollwertiges Stützorgan funktionieren kann, wenn 1ihre Zellen 
von einer kräftigen Hülle zusammengehalten werden. Die Isolier- 
barkeit und damit auch gegenseitige Verschieblichkeit ist ausser- 
dem, wie wir gesehen haben, von grundsätzhicher Bedeutung für 
den Vorgang der Chordagliederung. Es ist zu betonen, dass diese 
Zellmembranen in allen untersuchten Stadien vorliegen und dass 
ein Syncytium der Chordazellen, wie es Wicciams (1908) und 
Link (1910) beschreiben, niemals vorkommt. 

Im frühesten von uns untersuchten Stadium liegen im Chorda- 
durchmesser zwei kubische Zellen nebeneinander (Abb. 2). Unter 
starker Vermehrung werden diese Zellen dann scheibenfôormig 
zusammengepresst, liegen zu dritt nebeneinander und sind geldrol- 
lenartig aneinander gelegt (Abb. 4). Man bezeichnet deshalb dieses 
Stadium als Geldrollenstadium. Wirriams bezeichnet dieses 
Stadium als epithelial, Lrxk als solid und indifferent. Mit diesen 
Ausdrücken wollen die Autoren zeigen, dass die Chordazellen noch 
nicht die klassische Blasenform der voll funktionierenden Chorda, 
wie wir sie bei den niederen Wirbeltieren kennen, besitzen. 

In eimem nächsten Stadium, gleichzeitig mit der Chordagliede- 
rung, verändern sich die Chordazellen weitgehend. Sie verlieren 
ihre Scheibenform, werden gross, rundlich oder polygonal. Der 
Kern, der vorerst noch zentral liegt, kommt gegen die Wand zu 
hegen. Die Zellen nähern sich damit der wohlbekannten klassischen 
Blasengestalt der Chordazellen (Abb. 7). Dieses Stadium wird meist 
als das Stadium der Vakuolisierung gekennzeichnet. Immerhin 
handelt es sich nur um eine Annäherung an die vollwertigen blasigen 
Chordazellen. Eine so deutliche Blasenstruktur der Zellen, wie wir sie 
etwain der Hühnchenentwicklung beobachten künnen, iegtnicht vor. 
Zum Teil, aber sicher nur zu einem geringen Teil, mügen auch Schrum- 
plungsvorgänge bei der Fixation den Blasencharakter der Zellen etwas 
beeinträchtigen. Zusammenfassend kann man dieses Stadium wohl 
als eme Weiterentwicklung des Geldrollenstadiums im Sinne eines 
_ Ansatzes zu vollwertigen, funktionierenden Chordazellen ansehen. 


626 A. PRADER 


In einem noch späteren Stadium nimmt das Chordaretikulum 
eine immer weitmaschigere Struktur an (Abb. 8), und neben 
blasigen Chordazellen Zzeigen sich auch Zellen mit deutlichen 
Rückbildungsvorgängen. Die Membranen werden immer kompak- 
ter, die Kerne immer pyknotischer, die ganze Zelle immer acido- 
philer färbbar. Diese Degenerationserschemungen, der immer mehr 
Zellen anheimfallen, stehen im Zusammenhang mit der immer mehr 
zunehmenden homogenen Grundmasse, die, wie wir noch sehen 
werden, eine schleimige Substanz darstellt. 

Zusammenfassend machen die Chordazellen also folgende 
histologische Entwicklung durch. Unter der Druckeinwirkung der 
zunehmenden Zellzahl werden die ursprünglich kubischen Zellen 
zu den flachen Zellen des Geldrollenstadiums. Aus diesem noch 
indifferenten Zustand entwickeln sie sich durch Vakuolisierung 
zum Blasenstadium, um dann unter dem mechanischen Druck der 
zunehmenden Schleimmassen allmählich der Degeneration anheim- 
zufallen. Bei unseren ältesten Stadien, wie auch bei Neugeborenen, 
sieht man wohl noch deutliche Chordazellen innerhalb der Gallerte 
des Nucleus pulposus, doch zeigen sie alle irgendwelche Rück- 
bildungserscheinungen. Zellteilungen konnten wir mit Ausnahme 
der allerjüngsten Embryonen in keinem der beobachteten Stadien 
finden. Eine Vermehrung oder gar Wucherung der Chordazellen 
kommt also in diesem Alter nicht mehr vor. Nicht berücksichtigt 
haben wir bei unseren Untersuchungen den Zustand des Proto- 
plasmas, das im allgemeinen als kürnig beschrieben wird, in unserem 
Material aber nicht so ideal erhalten ist, dass eindeutige und sichere 
Beobachtungen angestellt werden künnten. 

Unmittelbar im Zusammenhang mit der Entwicklung der 
Chordazellen stehen noch einige andere Erschemungen: das 
Auftreten des perichordalen Spaltraumes, die Bildung der homo- 
genen Grundmasse und die Ausbildung der Chordascheide. 

ZwWischen eigentlichem Chordagewebe und der umgebenden 
Chordascheide, ober bei deren Fehlen der umgebenden Chorda- 
hôhlenwand, liegt in den meisten unserer Präparate ein Spaltraum. 
Dieser ist sicher auf Schrumpfungsvorgänge des enorm wasser- 
reichen Chordagewebes infolge der histologischen Technik zurück- 
zuführen. Zu einem kleineren Teil, besonders bei älteren Embryo- 
nen, ist dieser Spaltraum allerdings teilweise durch die schon mehr- 
mals beschriebene homogene Grundmasse ausgefüllt. 
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Diese Masse ist immer blass basophil färbbar und meistens 
homogen. Seltener ist sie streifig, bänderformig oder klumpig, was 
wahrscheinlich auf die Fixationseinwirkung zurückzuführen 1st. 
Wir finden sie zuerst im Innern der noch ungegliederten Chorda, 
später im Innern des Chordascheidenstranges, in den Maschen des 
Chordaretikulums und im perichordalen Spaltraum. Diese Masse 
nimmt immer mehr zu und drängt die Chordazellen immer weiter 
auseimander. Ein Vergleich mit der Knorpelzwischensubstanz liegt 
auf der Hand. Frühere Autoren wie Link nennen sie deshalb einfach 
Chordazwischensubstanz. SCHAFFER konnte dann mit Hilfe von 
Spezialfärbungen zeigen, dass es sich um eine schleimige Substanz 
handelt, und dass sie, obwohl von den Chordazellen produziert, 
niemals im Innern der Chordazellen zu finden ist. Bei einer normaler- 
weise Schleim produzierenden Zelle erwarten wir aber, dass wir 
auch im Zellinnern Schleim finden künnen. Anders ist es, wenn von 
der Zelle ausgeschiedene Zwischensubstanzen erst nachträglich 
verschleimen, wie dies zum Beispiel für gewisse Tumoren bekannt 
ist. Dann ist das Zellinnere selbstverständlhich fre von Schleim. 
Bei der Chorda dorsalis handelt es sich wohl um den gleichen Vor- 
gang. Da aber die Verschleimung solcher Zwischensubstanzen im 
allgemeinen als ein Rückbildungsvorgang aufzufassen ist, dürfen 
wir wohl auch die Schleimbildung der Chorda als Ausdruck einer 
Degeneration anséhen. Festhalten müssen wir, dass, im Gegensatz 
zu WiLzLiaMs und anderen Autoren, die intrazelluläre Vakuolisierung 
der Chordazellen mit den interzellulär auftretenden Schleimmassen 
und der dadurch bedingten Ausbildung des Chordaretikulums gar 
nichts zu tun hat. 


7. CHORDASCHEIDE. 


Das letzte Problem der Histogenese bildet die Chordascheide. 
Während die Literatur über die Chordascheiden der niederen 
Wirbeltiere ausserordentlich reichhaltig ist, findet man nur sehr 
spärliche Angaben über eine Chordascheide beim menschlichen 
Embryo. Schon der Zeitpunkt des ersten Auftretens wird sehr 
verschieden angegeben. Nach Dursy fehlt in den ersten Wochen 
eine Chordascheide, nach dem Handbuch von KEiBeL-MALL wird 
die Chordascheide am Ende der 4. Woche (— 2,5 mm SSL) ausge- 
bildet, Reirer (1942) beschreibt eine Chordascheide bei einem 
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3,6 mm langen Embryo, Link findet eine Chordascheide erst bei 
20 mm SSL. In unserem Material lässt sich eine feine Chorda- 
scheide mit Ausnahme des jüngsten Embryos von 3,5 mm SSL bei 
allen Embryonen, also von 5 mm SSL an, beobachten. Früher wird 
die Grenze zwischen Chorda und perichordalem Gewebe nur durch 
die Membranen der Chordazellen gebildet. 

Zunächst ist es eine homogene, dünne, nach Art des Binde- 
gewebes färbbare, perichordale Membran, deren Aussehen ganz an 
eine Grundmembran oder an eine Glashaut erinnert. Allgemein 
wird angenommen, dass es sich um eine von den Chordazellen 
gebildete elastische Membran handelt, die der primären, elastischen 
Chordascheide der niederen Wirbeltiere entspricht. Eine zweite 
innere Chordascheide wie die sekundäre innere Faserscheide der 
niederen Wirbeltiere ist nicht vorhanden. Ebenso kann eine Scheide 
mucoider Natur, wie sie WicLiams beobachtete, nicht festgestellt 
werden. Selbstverständlich darf der infolge Schrumpfung der Chorda 
häufig vorhandene Spaltraum zwischen Chordascheide und Chorda- 
gewebe nicht mit einer inneren Scheide verwechselt werden. 

Diese eimheitliche, basalmembranähnliche Chordascheide bleibt 
nur kurze Zeit erhalten. Mit der beginnenden Gliederung der 
Chorda verändert auch sie sich in grundsätzhicher Weise. Diese 
Veränderung findet im Schrifttum nur wenig Beachtung und ist 
doch eine der auffallendsten Umgestaltungsvorgänge in der Chorda- 
entwicklung. In den intervertebralen Abschnitten verschwindet die 
Chordascheide spurlos. In den vertebralen Abschnitten bleibt sie 
nicht nur erhalten, sondern verdickt sich in ganz ausserordentlicher 
Weise. Aus der dünnen Membran entsteht ein dicker, strukturloser 
oder fein längsgestreifter, zuerst hell dann dunkel basophil färb- 
barer Mantel. In seinem Innern schliesst er eine meist streifige oder 
kôürnige Schleëmmasse mit vereinzelten, längsgedrückten Chorda- 
zellen ein. Im übrigen bildet er einen selbständigen, chordazell- 
freien Strang, den SCHAFFER sehr passend als Chordascheidenstrang 
bezeichnet. Morphologisch erinnert er an die Interzellularsubstanz 
des umgebenden Knorpels, aber auch ebenso an die Schlerm- 
substanz der Chorda. Link glaubt deshalb auch, dass dieser Mantel, 
den er nicht als Chordascheide, sondern vorsichtig als Markierungs- 
schicht bezeichnet, nicht mehr die eigentliche Chordascheide, 
sondern eine Kittmasse aus Chordascheide, Knorpelgrundsubstanz, 
Chordazwischensubstanz und untergegangenen Chordazellen dar- 
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stelle. SCHAFFER führt die Verdickung der Chordascheide auf 
intussuszeptionelles Wachstum und Assimilation an die Knorpel- 
substanz zurück. Die Chordazwischensubstanz kann wohl kaum 
daran beteiligt sein, da sie ja hauptsächhch intervertebral auftritt, 
wo überhaupt keine solche Scheide mehr zu sehen ist. Sehr wohl 
kann es sich aber um eine Einlagerung von Knorpelgrundsubstanz 
in die Chordascheide handeln. Diese wird ja auch besonders in 
diesem Zeitpunkt und in unmittelbarer Umgebung des vertebralen 
Chordascheidenstranges ausgeschieden. Im ganzen erinnert die 
Verdickung der Chordascheide an die Quellung einer Glasmembran, 
wie wir es etwa beim untergehenden Eierstockfollikel beobachten 
kônnen. Vermutlich wird dabei Knorpelgrundsubstanz aus der 
Umgebung eingelagert. Kurz zusammenfassend nehmen wir also an, 
dass die Verdickung der Chordascheide auf Quellung und Einlage- 
rung von Knorpelgrundsubstanz beruht. 


IV. ZUSAMMENFASSUNG 


. 1. Es wurden die Wirbelsäulen von 40 Embryonen mit einer 
SSL von 3,5—200 mm auf das Verhalten der Chorda dorsalis hin 
untersucht. 

2. Bis zum Beginn der Wirbelkôrper-Ossifikation ist die Chorda 
ein durch die ganze Wirbelsäule ziehender kontinuwierlicher Zell- 
strang. Sie verläuft, abgesehen von den allerjüngsten Stadien, 
immer ventral von der Mitte der Wirbelkôrper. Nach dem Auftreten 
der Ossifikationskerne findet man nur noch im späteren Nucleus 
pulposus Chordareste. 

3. Die zuerst gleichmässig dicke Chorda beginnt sich bei einer 
SSL von etwa 15 mm segmental zu gliedern. Das zellarme verte- 
brale Stück wird zum Chordascheidenstrang, das zellreiche inter- 
vertebrale Stück zum Chordasegment. Der Vorgang dieser Gliede- 
rung beruht auf einer durch den Wachstumsdruck des Wirbel- 
kôrperknorpels bedingten passiven Verschiebung der Zellen nach 
den Zwischenwirbelscheiben hin, und nicht auf Zelluntergang bzw. 
-vermehrung. 

4. Das zuerst schlanke, spindelige Chordasegment wird unter 
dem Zellzufluss aus den benachbarten Wirbelkürpern immer 
plumper, dehnt sich dann unter dem Einfluss der Wirbelsäulen- 
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kyphose weiter nach dorsal aus, und erhält schliesslich scheiben- 
fürmige Gestalt. Oft sieht man eine partielle Horizontalunterteilung 
der Segmente, entsprechend dem von cranial und caudal erfolgen- 
den Zellzustrom. Seltener kommen auch andere Unterteilungs- 
formen vor. 


>. Die sonst gerade Chorda zeigt während der Differenzierung 
des perichordalen Mesenchyms einen regelmässigen, segmentalen, 
im Wirbelkôrper ventralkonvexen Wellenverlauf. Später, während 
der Kalkknorpelphase der Wirbelkôrper, treten in den Wirbel- 
kürpern dorsalkonvexe Chordabogen auf. Die Frühform der Chorda- 
bogen darf wohl auf ein besonders starkes Wachstum der Chorda 
zurückgeführt werden, während die Spätform wahrscheinlich mit 
der Ausbildung der Knorpel- und Kalkknorpelkerne im Zusammen- 
hang steht. Eine Abhängigkeit von der Wirbelsäulenkrümmung 
besteht nicht. 


6. Die Chordazellen zeigen anfänglich ein indifferentes Geld- 
rollenstadium, dann im Verlaufe der Chordagliederung ein blasiges 
Vakuolenstadium und damit einen Ansatz zur Ausbildung der 
bekannten, klassischen Chordazelle. Später wird das Gewebe des 
Chordasegmentes unter Bildung von verschleëmender Chorda- 
zWischensubstanz zum Chordaretikulum aufgelockert, und die 
Zellen beginnen deutlichen Rückbildungserschemungen anheim- 
Zufallen. Beim älteren Embryo findet man im Bereiche des späteren 
Nucleus pulposus eine gallertige Masse mit einzelnen Brückeln 
Chordagewebe, dessen Zellen alle deutliche Degenerationszeichen 
aufweisen. Eine Zellvermehrung findet mit Ausnahme der jüngsten 
Embryonen in den von uns untersuchten Stadien nicht mehr statt. 


7. Eine Chordascheide konnte bei Embryonen von 5 mm SSL 
an gefunden werden. Zuerst ist sie eine durchgehende, zarte, 
homogene Membran. Im Bereiche der Chordasegmente verschwindet 
sie dann, innerhalb der Wirbelkôürper verdickt sie sich dagegen 
unter Quellung und Einlagerung von Knorpelgrundsubstanz. Hier 
bildet sie den zellfreien Chordascheidenstrang, der erst bei der 
Ossifikation der Wirbelkôrper aufgelüst wird. 


Zum Schluss môchte ich Herrn Prof. Dr. med. G. TONDURY 
für seine wertvollen Anregungen und seine Mithilfe bei meiner 
Arbeit meinen herzhichen Dank aussprechen. 


1930. 


ENTWICKLUNG DER CHORDA DORSALIS 631 


SCHRIFTTUM 


Bônmic, R. Die Plutgefässversorgung der Wirbelbandscheiben. 
das Verhalten des intervertebralen Chordasegmentes und die 
Bedeutung beider für die Bandscheibendegeneration. Arch. 
klin. Chir., 158. 

——— ie Formanomalien des Nurieus pulposus der Wirbel- 
bandscheiben. Virch. Arch., 280. 

Düuorsy, E. Die Entwicklungsgeschichte des Kopfes des Menschen 
und der hôüheren Wirbelliere. Tübingen. 

Froriep, À. Der Kopfteil der Clorda dorsalis bei menschlichen 
Embryonen. Festgabe Jakob Henle, Bonn. 

JuNGSHANNS, H. Die Pathologie der Wirbelsäule. Handbuch der 
speziellen pathologischen Anatomie, Bd. IX/4, Berlin. 

KEIBEL, F. und Mazz, P. Handbuch der Entwicklungsgeschichte 
des Menschens. Leipzig. 

KôLLiKER, A. Über die Entwicklung der Ligamenta interver- 
tebralia. Verh. phys. med. Ges. Würzburg, 9 (zit. n. SCHAFFER 
1930). 

—— Entwicklungsgeschichte des Menschen und der hüheren 
Wirbeltiere. Leipzig. 

Kuxiromo, K. The development and reduction of the tail and of the 
caudal end of the spinal cord. Contrib. to Embryol., 8. 

Lixx, A. Beitrag zur Kenntnis der menschlichen Chorda dorsalrs. 
Anat. Hefte 42. 

Mixor, C.S. Lehrbuch der Entwicklungsgeschichte des Menschen. 
Leipzig. 

——— The segmental flexures of the notochord. Anat. Rec., 1. 

REITER, À. Die Frühentwicklung der Brustwirbelsäule. Z. Anat. 
und Entw.-Gesch., 112. 

SCHAFFER, J. Die Rückensaite der Säugetiere nach der Geburt 
nebst Bemerkungen über den Bau und die Verknôcherung der 
Wirbel. Sitz.-Ber. Akad. Wiss., Abt. 3, 119. 

—— Vorlesungen über Histologie und Histogenese. Leipzig. 

Die Stützgewebe. Handbuch der mikroskopischen Anatomie 
des Menschen, Bd. IT/2, Berlin. 

SCHINZ, H. R. und Tôxpury, G. Zur Entwicklung der mensch- 
lichen Wirbelsäule: Die Frühossifikation der Wirbelkürper. 
Fortsch. auf d. Geb. d. Rôünt.-Strahlen, 66. 


WiLLiAMS, EL. W. The later development of the notochord in 
mammals. Amer. J. of Anat., 8. 


RENNES US SE DE 20 0LOCGIE 1 
Tome 52, Fascicule supplémentaire n° 1. — Février 1945 


UNIVERSITÉ DE LAUSANNE 


TRAVAUX DU LABORATOIRE DE ZOOLOGIE ET D'ANATOMIE COMPARÉE 


Cytologie de la parthénogénèse chez 
Pycnoscelus surinamensis L. 
(Blattariae - Blaberidae - Panchlorinae) 


par 


Robert MATTHEY 


Avec 71 figures, 59 photographies, 9 schémas et 6 tableaux 
dans le texte. 


Publication subventionnée par la Fondation Dr Joachim de Giacomi 


de la Société helvétique des Sciences naturelles. 


M nn ic mn Di à in. D 
ER CRUE MER QT Ca rien pu le as. A 9 
PREMIÈRE PARTIE: SPERMATOGÉNÈSE ET OVOGÉNÈSE. 

Chapitre I: Découverte d’un mâle et spermatogénèse . 
Pr Oremedumalede Pyenoscelus.". : = 2:10 à 12 
B. Spermatogonies, évolution cytaire et divisions de matu- 
Sr ln dati + . 15 
C. Comparaison avec les Blattes bisexuées et les autres 
OFFICE SERRE 18 
Bhapitre. Il: L’ovogénèse jusqu’à la maturation . . . . . . . . 19 
Bo vare éhSeS SMbIOlES pain ie RE pistes des ie 19 
B.tProphases ovogoniales et somatiques ..…. … . à . : . . . 23 


Mev Suisse DE 2001, T. 52,,1945. Fasc. suppl. 1 


[eu 


R> MAMTEHEN 


Métaphases ovogoniales et somatiques; nombre et forme 
des chromosomes . 


. Le petit accroissement . 


Le grand accroissement 
Acides nucléiques et accroissement 


Chapitre III: Les processus de la maturation 


A. 
. Prophase de la première division . 


Indications techniques et premiers résultats 


. Suite de la première division . 

. La seconde division 

. Le sort des polocytes 

. Les prodromes de la segmentation 

. Remarques générales sur la maturation 


SECONDE PARTIE: DISCUSSION GÉNÉRALE. 


Chapitre IV: Analyse des conditions cytologiques 


nynwz 


Exposé préliminaire sur la structure des chromosomes . 
L’anticipation centromérique 

L’attraction terminale (ou distale) 

Post-pachyténie et endoméiose 

Processus automictiques 


Chapitre V: Originalité du cas et problèmes soulevés . 


. Le cas des Phasmides 


La signification des deux divisions de maturation . 


Pycnoscelus est-il un polyploïde ? . 


. Polyploïdie et parthénogénèse . 


Origine de la parthénogénèse chez UN 


Chapitre VI: La parthénogénèse des Orthoptères . 


Conclusions 


Bibliographie . 


Pages 


(ee CSS ECTS [RTS OCR ES 
= ES TE) 


OO MOwTo Q 
SR CR RE 


3 


103 
104 


PARTHÉNOGÉNÈSE CHEZ PYCNOSCELUS SURINAMENSIS L. 3 


INTRODUCTION 


Dans un excellent travail, paru en 1940, G. ROESER a étudié 
minutieusement les conditions de vie de Pycnoscelus surinamensis L. 
Cette Blatte, originaire des régions tropicales de l’ancien et du 
nouveau monde, a été introduite accidentellement dans des serres 
d'Europe et des Etats-Unis où elle prospère parfaitement. Chose 
curieuse, alors que dans une aire très vaste de son habitat primitif, 
elle se reproduit par voie bisexuée normale, elle n’est représentée 
que par des 99 sous nos latitudes et ces 99 se propagent exclusive- 
ment par parthénogénèse. 

Il est tentant de supposer que, dans l'habitat tropical, vivent, 
Jusqu'ici confondues, deux races, l’une sexuellement normale, 
l’autre thélytoque. Cette dernière, plus résistante, pourrait seule 
subsister dans un milieu moins favorable. Nous serions en somme 
en présence d’un cas de parthénogénèse géographique. C’est dans 
le dessein de vérifier cette hypothèse que j'ai entrepris d’étudier 
la cytologie de la parthénogénèse chez ce Blattide. Stimulé par mes 
recherches sur Saga pedo (1941), il m’a paru intéressant d’étendre 
mes investigations à un autre Orthoptère et d’élucider, si possible, 
le problème que pose la reproduction de Pycnoscelus. 

D'autre part, je n’ai pas tardé à constater la pauvreté de nos 
connaissances sur l’ovogénèse des Insectes, ce qui m’a amené à 
réétudier avec précision les processus chromosomiques qui sont à 
la base de ce phénomène. On verra plus bas que, cette étude m’a 
livré bon nombre d’aperçus nouveaux. 

Avant d'aborder mon sujet, J'exprimerai ici ma grande recon- 
naissance à la Fondation Dr J. de Giacomi, de la Société helvé- 
tique des Sciences naturelles, qui a bien voulu assumer les frais 
de publication de ce travail. 


MATÉRIEL ET TECHNIQUE 


J’adresserai tout d’abord l'expression de ma vive reconnais- 
sance aux aimables correspondants à qui je dois mon matériel: 
c’est grâce aux bons offices du professeur DT H. von LENGERKEN 
et du D' Heinrorx, directeur de l’Aquarium de Berlin, que J'ai 
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pu, à une époque difficile, recevoir en abondance les Blattes que je 
désirais. M. G. STEINBACH, stud. rer. nat., a voué tous ses soins à 
la réussite des expéditions et s’est montré d’une grande prévenance. 


Elevage. — Les patientes observations de ROESER m'ont rendu 
facile la conduite de l’élevage. Dans une serre vitrée, mesurant 
4 m. X0,80 X 0,60, j'ai fait installer un chauffage central à eau per- 
mettant de maintenir une température oscillant entre 18° et 24°. 
Un grand bac de tôle galvanisée est posé au fond de la serre et 
entouré sur trois côtés par le U de cuivre formant le corps de 
chauffe. J’ai rempli ce bac d’un mélange de tourbe et de terreau 
de forêt, riche encore en feuilles sèches incomplètement décompo- 
sées. Ce milieu, à la surface duquel je dépose quelques feuilles de 
chou comme nourriture verte complémentaire (ZACHER, 1928) est 
maintenu très humide par des arrosages fréquents. La couche 
d’humus mise ainsi à la disposition des Blattes est haute de 8 cm. 
environ. Dans ces conditions l’élevage marche très bien et la repro- 
duction est abondante. Il est facile de capturer les animaux qui 
s'accumulent volontiers contre les bords internes de la cuvette 
métallique en raison d’un thermotactisme fortement positif. 


Technique cytologique. — Chez la jeune imago 1l est encore pos- 
sible de débiter en coupes minces les ovaires inclus à la paraffine. 
Jusqu'à ce stade on peut donc utiliser les méthodes les plus raffinées. 
Voici la technique à quoi Je me suis arrêté. 

Fixation: L'insecte disséqué rapidement dans la solution 
physiologique à 0,75%,, les ovaires, débarrassés autant que possible 
du corps graisseux, sont plongés dans le liquide de Flemming acé- 
tifié à 3%. Selon la grosseur des gonades, la durée de la fixation 
varie de 1, à 4 heures. 

Après lavage à l’eau courante et déshydratation par les alcools 
à 70°, 95° et 100°, j'utilise l’essence de cèdre comme milieu inter- 
médiaire et Jj'inclus après deux bains de paraffine. L’épaisseur 
optimum des coupes est de 8 u. En général, je traite à la fois les 
ovaires de 6-12 individus, organes que je réunis, après fixation, dans 
un tube de verre fermé à une extrémité par un lambeau d’organdi. 

Coloration: L’hématoxyline ferrique est peu utilisable 
en raison de la surabondance des bactéries symhiotiques qui fixent 
énergiquement le colorant et tendent alors devant les images une 
trame sombre qui les obscureit. 


PARTHÉNOGÉNÈSE CHEZ PYCNOSCELUS SURINAMENSIS L. 5 


Le FEULGEN, après hydrolyse à 56° pendant 45-50 minutes, 
agira durant 4 à 12 heures. Le résultat est excellent et les symbiotes 
ne se colorent pas. Je reprocherai pourtant à cette technique, d’une 
part le léger gonflement des chromosomes qu’elle provoque, d’autre 
part son «cimpartialité » à l’égard des diverses sortes de chroma- 
tine. C’est ainsi que les segments euchromatiques et hétérochro- 
matiques des filaments pachytènes ne sont pas mis en évidence par 
la fuchsine sulfureuse. Enfin, et malgré une coloration de fond au 
vert lumière, l'examen des préparations est fatigant pour la vue. 

L'ancienne triple coloration de FLEMMING m'a donné des résul- 
tats splendides et ajoute aux avantages du violet de NEWTON, 
très prisé actuellement, ceux de la polychromie; grâce à la gamme 
variée des teintes obtenues les préparations sont merveilleusement 
hsibles et attrayantes; et la définition est supérieure à celle que 
donne n'importe quelle autre coloration. La réussite est à peu près 
assurée par l'emploi du Lugol qui forme avec le violet cristal 
une combinaison alcoolo-résistante. Il faut cependant remarquer 
que les temps d’action réciproques de la safranine et du violet 
doivent être soigneusement respectés si l’on veut opérer à coup sûr. 
J'utilise, avec quelques modifications, la variante proposée par 
MARGOLENA (1935) et, désireux de mettre à la disposition de tous 
une méthode précieuse, je donnerai, avec tous les détails nécessaires, 
le mode de procéder: 


1. Les coupes, descendues dans l’eau, sont rincées dans deux 
eaux distillées. 


2. Séjour de 2 h. ; dans la safranine à 0,6%, (safranine 
«Grübler » ou « Ciba », 10 grammes; alcool 95°, 155 cc.; eau distillée, 
145 ce.; au moment de l’emploi ajouter 80 cc. d’alcoo! 80° à 20 ce. 
de la solution mère). 


3. Les coupes sont lavées dans trois bains consécutifs d’eau dis- 
tilée ; 1l est commode d’utiliser une cuvette à rainures permettant 
de traiter 10 lames à la fois. 


4. Bain de Lugol pendant 3 minutes (1 g. de iodure de potas- 
sium et 1 g. d’iode sont dissous dans 100 ce. d’alcoo!l 80°). 


o. Eau distillée, deux bains. 


6. Violet cristal (« Hollborn » ! les autres marques donnent de 
moins bons résultats) à 1%; 15 minutes. La solution aqueuse, pré- 
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parée à chaud, doit être filtrée soigneusement avant l'emploi. Cette 
précaution est très importante et permet d’éviter un inconvénient 
grave, soit la précipitation du colorant en excès dans l'épaisseur 
des coupes. 


7. On rincera alors trois ou quatre fois à l’eau distillée où les 
coupes séjourneront pendant le temps qui est nécessaire pour les 
traiter ensuite individuellement. 


8. Lugol, 20 secondes; essuyer le dos et les côtés de la 
lame. 


9. Rincer, très vite et en agitant, dans un premier bain d’alcool 
100°; 5 à 10 secondes au maximum. 


10. Alcool 100°; si lon a soin d’agiter, la déshydratation est 
accomplie en moins de 10 secondes. 


11. Essence de girofle avec Orange G; la proportion est indif- 
férente; au fond d’un flacon de 50 cc., je verse de l’Orange G 
CGrübler » sur une hauteur de ! em., et je complète avec l’essence. 
Ce temps est le seul délicat: cependant, dans les cas favorables, 
la différenciation est quasi automatique. Je procède en plongeant 
la lame dans le mélange, puis en la retirant lentement, puis en la 
plongeant à nouveau, etc. Après les cinq premières immersions, je 
rince au xylol et examine avec un faible grossissement; si les coupes 
sont encore uniformément violettes, une nouvelle série de cinq 
plongeons les amènera au stade désiré. Il arrive pourtant que la 
coloration échoue, soit par disparition immédiate du violet sous 
l’action de l’alcoo! 100° et de l’essence de girofle, soit au contraire 
que la fixation de ce même violet se trouve être si énergique qu’il 
est impossible de l’extraire des préparations. Le premier accident 
est fréquent lorsque la teneur en acide acétique du FLEMMING a 
été abaissée; le deuxième survient en traitant des coupes relative- 
ment épaisses et qu’on a étalées trop longtemps. C’est alors l’albu- 
mine en excès qui, vraisemblablement, nuit à une différenciation 
correcte. 

12. Rinçage dans quatre bains de xylol; une demi-heure par 
bain. 


13. Baume de Canada ou « Euparal »; dans le premier de ces 
miheux, la chromatine en mouvement est violette alors que sa 
teinte tire sur le bleu noir après inclusion dans le second. 


=] 
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Les données obtenues par les méthodes précédentes ont été 
complétées par l’étude de préparations au carmin acétique; celui-ci 
présente de grands avantages lorsqu'il s’agit de compter les chromo- 
somes dans des cellules en prophase, ovogonies ou gros noyaux 
post-pachytènes. Je procède selon les indications de BAUER et 
TiMorFÉEFF (1939) dont je ne m’écarte que sur trois points secon- 
daires: a) le traitement au carmin acétique est pratiqué, non sur 
lame, mais dans un godet couvert d’une plaque de verre, ce qui 
pare à l’évaporation; b) la coloration est prolongée durant une 
demi-heure, à 40°; c) le montage se fait au « Caedax » plutôt au’à 
l’« Euparal » qui, à mon avis, rend les objets trop transparents. 

Après que les œufs ont commencé, chez l’imago, à prendre leur 
charge vitelline définitive, 1l n’est plus possible de travailler unique- 
ment avec la paraffine et l’inclusion à la celloïdine devient un 
complément indispensable. Je ne me suis rendu à cette nécessité 
qu'après avoir tenté de nombreux essais comparatifs: si le passage 
par l’alcool butylique ou par le benzoate de méthyle livrent des 
blocs aui s’effritent sous le rasoir; si le transport direct de l’alcool 
absolu dans la paraffine (KRÜGER, 1942) est un échec complet, 
l’emploi de l’alcool phéniqué avec hydratation ultérieure des pièces 
emparaffinées, procédé inventé par SLIFER et KinG (1933), modifié 
par RoonwaAL (1935) et repris par SEIDLER (1939), m'a donné, dans 
la modalité de ce dernier auteur, des résultats souvent excellents. 
La technique de SEIDLER est une acquisition précieuse qui, en cer- 
taines occasions, peut remplacer complètement la celloïdine; cepen- 
dant, dans le cas de Pycnoscelus, la confection des coupes ne réussit 
qu'après fixation au PETRUNKEWITSCH (les pièces fixées aux 
liquides de CARNOY, GILSON, BOUIN, HOLLANDE, FLEMMING ont 
été inutilhisables), après lequel une coloration à l’hémalun est tout 
à fait suffisante. La conservation morphologique générale se révèle 
inférieure, dans le matériel inclus selon SEIDLER, à ce qu'elle est 
après imprégnation à la celloïdine: cette dernière, en coupes 
épaisses de 20 à 25 u, livre des images d’ensemble remarquables 
alors que pour l’observation précise d’un point particulier, pour 
une numération par exemple, les sections à la parafline de 10 à 
12 u rendent les meilleurs services. C’est donc à l'emploi convergent 
des deux méthodes que je dois d’avoir pu analyser avec précision 
le cours des divisions de maturation. Ne voulant donc pas renoncer 
à certains avantages de la celloïdine, j’ai mis au point une technique 
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qui facilite énormément l’obtention de séries impeccables tout en 
réclamant beaucoup moins de temps que les procédés habituels. 


Fixation: Les ovaires imaginaux ou les oothèques sont 
plongés dans le liquide de PETRUNKEWITSCH (CARNOY et GILSON 
donnent pour ce matériel des résultats inférieurs) chauffé à 60° 
environ. Après deux minutes, chaque oothèque est coupée trans- 
versalement en deux fragments. Si on le peut, il est avantageux 
de relâcher, en s’aidant de deux pinces fines, la suture qui s’observe 
sur l’une des faces de l’enveloppe. Il faut éviter par-dessus tout de 
léser les faces latérales de l’oothèque, ces faces répondant au côté 
convexe des œufs où, comme nous le verrons, se déroulent les pro- 
cessus maturatifs. La fixation dure une heure en moyenne. 


Lavage: Les pièces séjournent 24 heures dans l’alcool 70° 
iodé, puis, jusqu’à décoloration complète (48 heures, environ) dans 
l'alcool 70° pur. 


Dés hydratation et «mn clusrom etes dans ar 
cool 95° que les ovaires sont disséqués de manière à ne garder que 
les gros ovocytes, et que les œufs oothécaux sont libérés: cette 
dernière opération, très délicate, se fait sous le binoculaire à l’aide 
de pinces très fines. 

La déshydratation se poursuit alors: alcool 95°, trois bains en 
24 heures; alcool absolu, trois bains en 24 heures; alcool-éther, un 
bain d’un jour. Les œufs séjournent alors pendant une semaine 
dans la celloïdine (SCHERING) à 2%, pendant une autre semaine 
dans la celloïdine à 4%, pendant huit jours encore dans la celloïdine 
à 8%. C’est à ce moment qu'il faut procéder à l’orientation des 
œufs: j’ai accoutumé de disposer parallèlement en deux ou trois 
rangées tous les germes d’un même ovaire ou d’une même oothèque. 
La réduction de volume, par évaporation du solvant, a lieu dans 
un exsiccateur à CaCLl,; au bout de deux ou trois jours, selon la 
température, la concentration optimum de 16%, est atteinte; une 
exposition de 24 heures aux vapeurs d’alcoo! 70° précède limmer- 
sion dans le même alcool. 


Traitement des coupes: Les sections de 20 & sont 
épinglées, au fur et à mesure de leur confection, dans de petites 
cuvettes à photographies (11 X9 em.), au fond desquelles on a coulé 
une couche de paraffine mélangée de noir de fumée et épaisse de 
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1 em. environ. Sur ce fond tendre, 1l est bon de tracer avec une 
pointe des lignes parallèles écartées de T em. et qui serviront de 
guides. Dans la cuvette, on verse un peu d’alecol et les coupes, 
orientées toutes de la même manière, sont transpercées et fixées 
sur la paraffine au moyen d’une épingle entomologique iInoxy- 
dable 000. Les sections sont ainsi alignées de gauche à droite et de 
haut en bas, ce qui assure une sériation correcte. Lorsque la cuvette 
est complète, je remplace l’alcool par de l’eau distillée qu'il faut 
renouveler deux ou trois fois. Je colore alors par le carmin à l’alun 
de chrome qui donne une coloration nucléaire très pure en 6 à 
12 heures. Nouveau lavage à l’eau distillée puis déshydratation 
partielle par les alcools 70° et 95°. Le montage, à l’« Euparal » se 
fait de la manière suivante: de la main droite, je saisis l’épingle 
portant la dernière coupe de la série, section que je libère et étale 
sur une spatule en m’aidant d’une pince maniée de la main gauche. 
La coupe est alors posée, avec une goutte d’alcool, sur un porte- 
objet; quatre sections sont à l’aise sous une lamelle 25/35 qui, 
chargée d’une larme d’« Euparal », est alors renversée sur la pré- 
paration, en évitant les mouvements latéraux et après que l’alcool 
en excès ait été soutiré rapidement avec un fragment de papier 
filtre. La préparation est placée sur une platine chauffante (35-40°) 
et, cinq minutes plus tard, alors que les bords sont déjà solhidifiés, 
chargée d’un poids de plomb (20 g.) déposé délicatement au centre 
de la lamelle. Les coupes s’étalent admirablement et, deux jours 
après, les préparations sont sèches. Il est très facile d'enlever avec 
un chiffon mouillé d’alcoo! fort l’« Euparal » en excès. 

Cette méthode si simple donne des résultats bien supérieurs à 
ceux que l’on obtient habituellement, et ce dans un temps très 
court: ses gros avantages sont la suppression du collage, toujours 
long et incertain, et de la déshydratation par le xylol phéniqué, ce 
dernier temps s’accompagnant invariablement d’un plissement, voire 
d’un décollement des coupes. D'autre part, l’usage du baume de 
Canada est toujours désagréable, soit que, en excès, il empoisse 
platine et préparation au moment où la lamelle est chargée, soit 
que, déposé en quantité insuffisante, l’évaporation du solvant s’ac- 
compagne de rentrées d’air. Avec l’« Euparal » ces inconvénients 
n'existent plus. Alors même que la pression du poids de plomb 
entraine, rarement d’ailleurs, l'expulsion partielle du milieu d’in- 
clusion, ce dernier, nullement poisseux, n’adhère pas au métal de 
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la platine; et je n’ai jamais vu se produire des rentrées d’air. Enfin, 
grâce à la dessication rapide, l'encombrement des tables chauffantes 
et des étuves est évité, ce qui est important lorsqu'on se livre à la 
confection quotidienne d’un grand nombre de préparations. 


Technique spéciale: Pour l'étude des rapports fonc- 
tionnels entre nucléoles et chromosomes, j'ai utilisé les méthodes 
de coloration spécifique pour l’acide thymonucléique (FEULGEN) et 
Zymo- ou pentosenucléique (BRACHET, 1942). Si la technique de 
FEULGENX est bien connue, celle de BRACHET l’est beaucoup moins: 
elle consiste à comparer deux séries de coupes provenant de la 
même pièce (fixée de préférence au CaARNoY) et colorées par le vert 
de méthyle-pyronine d'UNNA. Les préparations de la première série 
servent de témoins; elles sont plongées, les unes 45 minutes, les 
autres 60 minutes, dans l’eau distillée à 65° puis colorées par le 
mélange de UxNA. Pour les lames de la seconde série, l’eau distillée 
est remplacée, pendant le même temps et à la même température, 
par la «ribonucléase » extraite du pancréas du bœuf. Ce ferment, 
d'action très spécifique, entraine la dégradation rapide de l’acide 
zymonucléique, et, par conséquent, la disparition ou l’atténuation 
de la coloration rouge due à la pyronine, ce colorant se fixant 
électivement sur l’acide pentosenucléique. La comparaison des deux 
séries de coupes permet ainsi de préciser la répartition de cet acide 
dans les divers constituants cellulaires. 

Au total, j’ai procédé à 145 fixations portant chacune sur un 
nombre variable d'individus (de un à trente). Les ovaires ou les 
oothèques de 500 Pycnoscelus au moins m'ont passé sous les yeux. 
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Première Partie: SPERMATOGÉNÈSE ET OVOGÉNÈSE 
D£ PYCNOSCELUS SURINAMENSIS, 


CHAPITRE PREMIER 
DÉCOUVERTE D'UN MALE. LA SPERMATOGÉNÈSE 


Le 8 juillet 1943, j'eus la chance de trouver dans mon élevage 
un mâle adulte de Pycnoscelus (ph.1)!. Cette découverte est restée 
unique bien que, dans ie cours des mois, j’aie examiné plus d’un 
millier de Blattes. Les testicules de cette espèce sont bien différents 
de ceux que nous avons accoutumé de rencontrer dans les genres 


Jet 


# 


PHSrEe 


Pycnoscelus surinamensis. 


et 29 des races Major (M) et minor (m). 
Grandeur naturelle. 


Platta ou Periplaneta; alors que les gonades mâles sont, chez ces 
derniers, situées très latéralement et formées d’une série d’ampoules 
distinctes, métamériques, aboutissant séparément dans des canaux 
déférents très allongés, elles sont, chez Pycnoscelus, constituées 
chacune par huit follicules disposés en rosette à l'extrémité des 
spermiductes très courts et rapprochés l’un de l’autre sur la ligne 
médiane. Ces testicules, fixés au FLEMMING et colorés, soit au 
FEULGEN, soit à l’hématoxyline, renferment encore, à l'extrémité 
apicale de chaque ampoule, un petit stock de spermatogonies, 
parmi lesquelles quelques rares mitoses révèlent, par leur exiguité, 
leur appartenance aux générations goniales ultimes (ph. 2, p. 12). Les 


1 Px.: Photo. — Fic.: Figure. — Scx.: Schéma. 


| 2 R. MATTHEY 


stades d’accroissement et de maturation sont richement représentés 
et le tiers proximal de chaque ampoule est occupé par des sperma- 
tozoïdes mûrs. C’est une circonstance très heureuse que ce mâle 
adulte ait été découvert assez tôt pour que l’étude de ses testicules 
ait permis une analyse presque complète de la spermatogénèse. 


A. ORIGINE DU MÂLE DE Pycnoscelus. 


Comme nous le verrons, il est extrêmement facile de mettre en 
évidence une digamétie de type X-0 chez le mâle de notre Blatte, 


Px. 2-6. 


Spermatogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 2: Extrémité d’une ampoule testiculaire avec un cyste à spermatogonies 
et un cyste à spermatocytes préleptotènes. Feulgen. — Ph. 3: Spermatocytes 
postpachytènes. F. — Ph. 4: Métaphase IT avec l’X. Heidenhain. — Ph. 5: 
Id. sans l’X. H. — Ph. 6: Métaphase I. F. 
Fixé Flemming. Gross. — 200 (ph. 2) et 1200 (ph. 3-6). 


schéma qui est de règle pour les espèces bisexuées étudiées jusqu'ici 
(Periplaneta, Blatta, Leucophaea). La femelle possédant un nombre 
pair de chromosomes, il semble évident que l’origine de notre mâle 
est à rechercher dans un phénomène de non-disjonction qui aura 
entrainé dans le polocyte trois des quatre chromatides issues de la 
fissuration des 2 X. C’est d’ailleurs par des considérations identiques 
que PEHANI (1924) explique l'apparition de mâles sporadiques chez 
les Phasmides thélytoques. Lorsque je tenterai, dans la ‘partie 
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générale de ce mémoire, d'analyser les processus cytologiques impli- 
qués dans le déterminisme de la parthénogénèse de Pycnoscelus, 
j'insisterai fortement sur l'importance des processus non-disjonc- 
tionnels que j’invoque 1c1 pour rendre compte de l’origine du seul 
mâle observé dans mes élevages. 


B. SPERMATOGONIES, ÉVOLUTION CYTAIRE ET DIVISIONS 
DE MATURATION. 


Spermatogonies: Chez mon mâle unique, elles appar- 
tiennent vraisemblablement à la dernière génération. Leur noyau 
mesure environ 9 . Ce noyau, après coloration à la fuchsine sulfu- 
reuse (fig. 1, p. 14), montre de gros prochromosomes anguleux, 
émettant souvent de fines anastomoses (artifice ?); le nombre de 
ces éléments est approximativement diploïde. Les préparations à 
l’hématoxyline (fig. 2, p. 14) permettent de reconnaître, outre ces 
prochromosomes, les structures suivantes: a) un gros nucléole ba- 
sophile, arrondi, souvent vacuolisé; b) un chromosome sexuel en 
hétéropycnose ayant la forme d’un V. 


Spermatocytes I: Les cytes les plus Jeunes colorés au 
FEULGEN ressemblent beaucoup aux spermatogonies dont ils dif- 
fèrent par un diamètre nucléaire plus petit, 6 , et par la forme 
régulièrement arrondie des prochromosomes (fig. 3, p. 14). Les lames 
bien différenciées, après le HEIDENHAIN, mettent en évidence nucléole 
et hétérochromosome; elles démontrent de plus, dans les prochro- 
mosomes, l'existence de un ou deux points fortement colorés, courts 
segments hétérochromatiques renfermant possiblement le centro- 
mère (fig. 4, p. 14). Sous cette forme, les cytes correspondent tout 
à fait au stade c) de Wirsox. 

On peut cependant se demander s’il s’agit de véritables cytes 
ou, au contraire, d’une ultime génération goniale. Le fait de n’avoir 
jamais vu de mitoses parmi les cellules de ce type milite déjà contre 
la deuxième hypothèse. Cet argument est pourtant insuffisant ; aussi 
me suis-je efforcé de trouver une démonstration plus pertinente: si 
nous avons affaire à des spermatogonies, 1l est clair qu’un cyste de 
ces éléments doit montrer au minimum deux fois moins de noyaux 
qu'un cyste à spermatocytes; si par contre 1l est correct de consi- 
dérer ces cellules comme de jeunes cytes, il y aura égalité numérique 
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entre le contenu de l’ampoule qui les renferme et le contenu d’un 
cyste pachytène, ce dernier stade étant choisi comme particulière- 
ment caractéristique. La numération directe est 1c1 impraticable en 
raison du grand nombre de cellules. J’ai donc dessiné à la chambre 


Fig: 1-14: 


Spermatogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 1: Spermatogonie secondaire. Feulgen. — Fig. 2: Id. Heidenhain. — 
Fig. 3: Spermatocyte de 1er ordre préleptotène. F. — Fig. 4: Id. H. — Fig. 5: 
Leptoténie. F. — Fig. 6: Id. H. — Fig. 7: Zygoténie. F. — Fig. 8: Pachy- 
ténie F. — Fig. 9: Id. H. — Fig. 10 et 11: Postpachyténie. F. 
Fixé Flemming. Gross. — 2450. 


claire, sur du carton de bonne qualité, les contours de toutes les 
coupes d’un cyste présumé cytaire (x) et d’un autre cyste montrant 
des noyaux pachvytènes (B). Les sections ont été découpées, puis 
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pesées. Le rapport des deux poids est évidemment égal au rapport 
des deux volumes. D’autre part, J'ai déterminé le volume d’une 
cellule de chaque ampoule, en mesurant le diamètre moyen du 
noyau, et l’écartement moyen de deux cellules voisines; la moitié 
du diamètre moyen augmenté de la moitié de l’écartement moyen 
représente le rayon cellulaire moyen. Le rapport des cubes de ce 
rayon moyen étant égal au rapport des volumes réels des deux 
types de cellules, nous avons donc: 
Poids (2 surfaces) « ? Poids (2 surfaces) 8 

(rayon cellulaire) ? x œ (rayon cellulaire) # 8 


si les éléments discutés représentent bien des cytes. Voici le résultat 
de l’un de ces calculs: pour le cyte à prochromosomes, le poids 
total des sections est de 4 g.; le rayon cellulaire moyen est de 8. 
Une ampoule pachytène livre les valeurs correspondantes 18,6 et 14. 
Nous avons: 


4 7 186 4 109.760 
(8) (14,5 95.232 


c’est-à-dire le rapport 1/1, vérifié avec une approximation remar- 
quable. J’attache une grande importance à cette question, car, 
comme nous le verrons en étudiant l’ovogénèse où les processus 
suivent un cours parallèle, les difficultés d'interprétation sont dues 
à la ressemblante très marquée entre gonies et cytes. 

Le passage des noyaux spermatocytaires à prochromosomes 
massifs aux noyaux leptotènes n’a pas été observé. C’est chez la 
femelle que nous ferons connaissance avec ces figures de transition 
dont l’intérêt, du point de vue chromosomo-structural, est considé- 
rable. Si nous revenons au mâle, nous trouvons aux noyaux lepto- 
tènes les caractéristiques suivantes: le diamètre n’a guère varié 
(fig. 5 et 6); le nucléole et l’hétérochromosome, toujours séparés, 
se laissent facilement mettre en évidence par l’hématoxyline fer- 
rique. Des cordons chromatiques très fins parcourent le noyau en 
tous sens. Bientôt, les premiers indices de polarisation se mani- 
festent et c’est la zygoténie (fig. 7). Le noyau, en expansion, mesure 
11,5 u; les anses chromatiques, fortement épaissies, révèlent leur 
dualité et exhibent une structure chromomérique très nette. Ces 
chromosomes, recourbés en U forment un bouquet centrotaxique. 
I n’y a plus qu’un corpuscule basophile bien visible, le chromosome 
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X étant probablement associé au nucléole pour former un complexe 
situé au voisinage du pôle d’attraction. Nous passons à la pachy- 
ténie (fig. 8et 9, p. 14); dans le noyau qui atteint maintenant 13 u de 
diamètre, la polarisation s’efface. Les préparations fortement diffé- 
renciées (fig. 9) laissent reconnaître l’association nucléolo-hétéro- 
chromosomique, parfois visible aussi après le FEULGEN. Les chro- 
mosomes épais sont formés chacun de deux constituants parallèles, 
ce qui est surtout manifeste à leurs extrémités souvent imparfaite- 
ment unies. D’autre part, les chromosomes pachytènes ont une 
organisation chromomérique très marquée. Ces chromosomes, gris 
dans les coupes très différenciées, conservent pourtant une zone 
médiane ou submédiane noire indiquant l'existence de segments 
hétérochromatiques placés probablement au voisinage ou de part 
et d’autre du centromère. 


C’est à partir de ce stade que le comportement des cytes I 
devient singulier: les stades diplotène, strepsitène, diacinétique 
font défaut: ils sont remplacés par une évolution des bivalents dont 
voici les caractéristiques: la conjugaison longitudinale est rompue 
de telle sorte que, les centromères s’écartant au maximum, les deux 
chromosomes d’un bivalent demeurent unis seulement parl eurs 
extrémités distales; ainsi, ces extrémités distales unies se trouvant 
toutes dans un plän approximativement méridien, les deux groupes 
symétriques de centromères sont refoulés loin de ce plan, aux 
deux pôles nucléaires qu’il détermine (fig. 10 et 11, p. 14 ph. 5, p. 12). 
Nous venons de rencontrer pour la première fois un phénomène ca- 
ractérisant tous les types de mitoses chez Pycnoscelus, et que j'ap- 
pellerai l’anticipation: lors de la prophase, les centromères et les 
chromosomes ont un comportement anaphasique! Notons encore 
que chaque chromosome élémentaire est distinctement fissuré. Ce 
stade réalise une véritable caryocinèse sous membrane nucléaire. 


Divisions de maturation: En raison de ce qui 
précède, les tétrades sont, dès apparition du fuseau, étirées en lon- 
gueur (fig. 13); ce n’est que très exceptionnellement que leur numé- 
ration est facile, c’est-à-dire qu’elles se présentent à l'observateur sans 
aucune obliquité (fig. 12 et ph. 4, p.12). Dans ce cas favorable il est 
aisé de compter 19 éléments, soit 18 tétrades allongées dans le sens 
du fuseau et le chromosome X, en forme de V, disposé dans le plan 
équatorial. Ces observations, confirmées par celles qui ont trait à 
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la deuxième cinèse, nous indiquent que le mâle a 37 chromosomes 
et que sa formule sexuelle est X-0. 


12 
14 15 
F6. 42-15. 
Spermatogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 

Fig. 12: Métaphase I en vue polaire. Feulgen. — Fig. 13: [d. profil. F. — 
Fig. 14: Métaphase IT en vue polaire avec l’X. Heidenhain. — Fig. 15: Id. 
sans X. F. 

Fixe Flemming. Gross. — 4150. 


Conformément à ces prévisions, les secondes cinèses montrent, 
soit 18, soit 19 éléments (fig. 14, 15 et ph. 5, 6, p. 12). L’X, très massif, 
est maintenant fissuré et se divisera équationnellement. Les dyades 
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autosomales ont leur grand axe dans le plan équatorial, et non 
plus, comme à la première cinèse, perpendiculaire à ce plan. Parmi 
ces dyades, abstraction faite de l’X en V, il en est cinq qui ont 
un attachement médian. Nous pouvons ainsi admettre que, dans 
les cinèses diploïdes, le mâle a 11 V et la femelle 12. 


C. COMPARAISON AVEC LES BLATTES BISEXUÉES ET LES 
AUTRES ORTHOPTÈRES. 


Contrairement à celle des Saltatoria, la spermatogénèse des 
Blattes n’a été que peu étudiée et seulement par des auteurs déjà 
anciens; un de mes élèves s’occupe actuellement à combler cette 
lacune. La confrontation de mes observations avec celles d’autres 
cytologistes portera sur les deux points suivants: 1) l’existence de 
prochromosomes massifs préleptotènes; 2) la période post-pachy- 
tène substituée chez Pycnoscelus aux stades diplo-strepsi-diaciné- 
tiques. 


1) WAssiLiEFF (1907) a vu et dessiné, chez Platta germanica, 
les gros prochromosomes préleptotènes qu'il qualifie de «tetrad- 
ähnlich ». Par contre, FARMER et Moore (1904), Moore et Ro- 
BINSON (1904), Morse (1909), HoGBEN (1920) ne signalent pas ce 
stade, leurs observations portant surtout sur Periplaneta. J'ai déjà 
signalé que, dans l’ovogénèse, il y a un parallélisme remarquable 
entre la prophase goniale et les débuts de l’évolution cytaire et qu'il 
est très difficile de distinguer les jeunes ovocytes I des ovogonies 
appartenant aux générations ultimes. Je n’ai pas eu la possibilité 
d'étudier la période de multiplication spermatogénétique de 
Pycnoscelus, mais 1l semble probable que le même parallélisme s’y 
retrouve. Nous sommes donc en présence de deux possibilités: 
a) ou bien les cytes à prochromosomes ne se rencontrent que chez 
certaines espèces; b) ou bien ces cytes ont été confondus avec des 
spermatogonies IT. 


2. FARMER et MooRE (1904) donnent des figures de métaphase I 
observées chez Periplaneta; les bivalents sont courts, en anneau, 
ce qui laisse présumer une diacinèse normale. MooRE et ROBINSON 
(1904), analysant le même matériel, retrouvent le même comporte- 
ment. Dans son travail sur Platta germanica, WAssiz1ErFr (1907) 
décrit une diacinèse avec tétrades très courtes en forme de diplo- 
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coques. Par contre, MoRsE (1909) dessine des stades postpachytènes 
de Periplaneta ressemblant beaucoup à ceux que je figure et où 
l’écartement des deux groupes de centromères est bien manifeste. 
A la métaphase 1, les tétrades sont passablement allongées; cepen- 
dant, la plus longue n’atteint que le !/, de la longueur du fuseau 
alors que chez Pycnoscelus ce rapport est compris entre ?/;, et 1/,. 
Morse a encore étudié une seconde espèce, Leucophaea maderae, 
systématiquement toute proche de Pycnoscelus. Il est regrettable 
que, de ses observations très fragmentaires, une seule soit à retenir 
ici: le nombre diploïde, soit 23 chez le S, 24 chez la ©. 

Etendant notre enquête aux Orthoptères autres que les Blattes, 
une revue rapide montre que l’existence de prochromosomes pré- 
leptotènes est fréquente mais non constante: FAVRELLE (1934) 
décrit de telles formations chez les Phasmes Phobaeticus sinetyt, 
Phyllium bioculatum, Greenia rotundato-lobatus, mais ne les retrouve 
pas chez d’autres espèces. Parmi les Saltatoria, des prochromosomes 
cytaires ont été vus par Mon (1914) chez Locusta viridissima et 
par ROBERTSON (1908) chez Syrbula. Par contre, BUCHNER (1909) 
ne les signale pas chez Oedipoda, pas plus que BELAR (1929) chez 
Stenobothrus. En somme, 1l semble que ce point ne soit pas spécia- 
lement en relation avec la parthénogénèse. Je crois qu'il en est 
autrement de l’anticipation centromérique dont nous discuterons 
la signification après avoir analysé les processus de l’ovogénèse. 


CHAPITRE II 
L’'OVOGÉNÈSE JUSQU’A LA MATURATION 


A. L’OVAIRE ET SES SYMBIOTES. 


L’ovaire de Pycnoscelus adulte est un organe qui, comparé à 
celui de nos Blattes indigènes, frappe par son aspect massif. Chez 
l’imago fraiche éclose, il a une configuration presque sphérique 
(1,5 mm. de diamètre), mais sa taille augmente rapidement en 
même temps que s’accuse la forme en poire caractéristique: 1l 
atteint alors une longueur de 5 mm. D’après SAuPE (1929) chaque 
ovaire est formé de 16 ovarioles panoïstiques débouchant dans un 
calice commun. 
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Chez l'embryon dans l’oothèque, prélevé peu de jours avant son 
éclosion, embryon qui mesure alors 4 mm. environ, les ovaires, en 
forme de haricot, sont longs de 0,1 à 0,15 mm. (ph. 7 et 8). A ce 
stade ils représentent pour le cytologiste un matériel précieux parce 
que, l’évolution cytaire n'ayant pas encore débuté, 1ls offrent à 
l'observateur un contenu purement ovogonial, ce qui, en raison 
des difficultés de sériation rencontrées dans l’ovaire plus avancé, 
facilite beaucoup l’analyse de la période de multiplication. Plus 
tard, chez des larves de 10 mm. (l'adulte en mesure 20), la gonade 
ne dépasse guère 1, mm.; toujours massive, elle renferme mainte- 


Pu. 7-8. 


Ovogénese de Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 7: Ovaire d’une larve peu avant son éclosion. Fixé Carothers. Heidennain. 
Ph. 8: Id. Fixé Nawaschin. Heidenhain. 
Gross. — 440. 


nant des cytes à divers stades, jusqu’au début du grand aceroisse- 
ment, coexistant avec des ovogonies (ph. 9). Enfin, chez les larves 
âgées, on peut encore rencontrer des mitoses ovogoniales, mais c’est 
surtout à des cytes que l’on a affaire, l’évolution s’arrêtant au stade qui 
précède immédiatement l'apparition des gros sphérules vitellins les- 
quels ne feront leur apparition que le jour de la mue imaginale (ph. 18, 
p. 25). Pour mettre les filaments terminaux en évidence, des prépara- 
tions obtenues par l’écrasement dans une goutte de carmin acétique 
donne des résultats bien supérieurs aux coupes (ph. 10, p. 22). 

Je dirai encore quelques mots des symbiotes (Blattabaëtertum 
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sp.) abondants chez Pycnoscelus. Les bactériocytes sont de deux 
sortes: il existe, entre les ovarioles de grandes cellules isolées, sans 
relation avec le tissu adipeux (ph. 12, 13, 14, p.22) et bourrées de sym- 
biotes gram +. En comparant l’une avec l’autre les photographies 
13 et 14, on verra qu'après coloration par le FEULGEN, ces batério- 
cytes montrent un gros noyau ovoide qui, masqué par les bactéries, 
devient invisible après coloration par la méthode de FLEMMING. 


ET +: 


| Pn9: 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. ” 


Ovaire d’une larve de 8 mm. Fixé et coloré Flemming. 
Gross. =7200;: 


Outre ces bactériocytes ovariens, il en existe d’autres, placés en plein 
tissu adipeux: la photographie 11 (p. 22) démontre les deux sortes 
d’éléments dans un même champ visuel, alors que les photogra- 
phies 16 et 17 ont enregistré l’aspect des cellules de la deuxième 
catégorie, sur coupe et sur frottis. Lors du grand accroissement, 
il est aisé d’observer les symbiotes qui traversent l’épithélium folli- 
culaire et infestent l’ovocyte en formant, à la surface de celui-ci, une 
couche corticale régulière (ph. 15, p. 22). Il semble que les bactério- 
cytes du tissu adipeux aient été seuls observés par FAVRE (1931), 
alors que G1ER (1936) a fait des constatations semblables aux 
miennes. 


MATTHEY 
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B. PROPHASES OVOGONIALES ET SOMATIQUES. 


Prophase ovogoniale: De toute l’ovogénèse, c’est la 
période la plus difficile à analyser. La variété des aspects nucléaires 
est considérable et j'aurais pu figurer aisément plus de vingt stades 
différents. Je ne puis donc assurer que la sériation proposée 1c1 soit en 
tous points exacte, l’intercalation de certains stades, par exemple celui 
qui est représenté dans la figure 19 (p. 24), étant passablement arbi- 
traire. D'autre part, 1l est évident que les éléments germinaux 
coexistent avec la lignée somatique des futures cellules follicu- 
laires; alors que chez les Saltatoria, la distinction entre ces deux 
sortes de cellules est relativement facile (cf. par exemple, MATTHEY, 
1941), je ne suis pas parvenu à découvrir, chez Pycnoscelus, de bons 
critères discriminatifs. 

Les ovogonies secondaires (chez les embryons les plus jeunes que 
J'ai étudiés l’ovaire renferme un nombre déjà élevé de cellules) sont 
de petites cellules dont le noyau mesure environ 84 (fig. 16, p. 24) 
et présente un aspect diffus bien classique chez les Orthoptères. 
Il est difficile de préciser la nature des corps basophiles assez nom- 
breux que ce noyau possède et dont l’un, au moins, doit corres- 
pondre au nucléole. Le stade suivant (fig. 17, p. 24) est tout à fait 
équivalent à celui que nous avons rencontré lors de notre étude de 
la prophase spermatogoniale : des prochromosomes massifs, à contour 
souvent irrégulier, sont disposés, en nombre apparemment diploide, 
à la périphérie de la vésicule nucléaire. Il est probable, comme nous 
le verrons en décrivant des stades cytaires parallèles, que ces pro- 
chromosomes renferment, noyé dans une matrix particulière, le 
chromonema qui sera mis en liberté par disparition de cette gangue. 
Et nous arrivons alors à un stade où les chromosomes longs et grêles 
sont déjà distinctement fissurés (fig. 18, p. 24). Ces chromosomes 


Ps, 10-17. 
Ovaire et bactériocytes de Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 10: Filament terminal. Carmin acétique. — Ph. 11: Bactériocytes entre 
les gaines ovariques. Feulgen. — Ph. 12: Id. F. — Ph. 13: Id. Les symbiotes 
gram-positif sont bien visibles. Flemming. — Ph. 14: Id. Les symbiotes sont 
invisibles. Feulgen. — Ph. 15: Symbiotes sous l’épithélium folliculaire. FI. — 
Ph. 16: Bactériocyte dans le corps adipeux. Les symbiotes, gram-positif, 
masquent le noyau. FI. — Ph. 17: Id. Frottis au Carmin acétique. 
Fixé Flemming (à l’exception des ph. 10 et 17). 
Gross. — 200 (ph. 10-12) et 440 (ph. 13-17). 
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manifestent souvent des affinités marquées entre homologues, et 
même, un peu plus tard, alors qu'ils se sont déjà raccourcis et se 
colorent plus intensément (nouvelle spiralisation) on les voit former 
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des groupes dont chacun réunit 6 à 8 éléments (fig. 19). De tels 
aspects sont surtout fréquents dans les ovaires de larves très 
jeunes: il est évidemment possible de les attribuer à un défaut de 
fixation: je ne le crois cependant pas et j’aurais plutôt tendance à 
voir dans ces stades rappelant superficiellement par leur morpho- 
logie les diacinèses des hétérozygotes de complexes, la première ma- 
nifestation des tendane?s automictiques qui, à ce stade, s'imposent 
à notre attention. En effet, 
des noyaux du type de celui 
que montre la figure 21 sont 18! 
très intéressants à consi- 
dérer: nous voyons se déta- 
cher sur le fond clair de 
lenchylème nucléaire un 
certain nombre de vésicules 
plus claires encore. Dans 
chacune de ces vésicules 
nous trouvons deux chro- 
mosomes et chacun de ces Pate: 

chromosomes est distincte- Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


ment formé par deux chro- Le dépôt des gros globules vitellins, gram- 
positif, au moment de la mue imaginale. 


matides unies par enroule- 
ment relationnel. Chaque vé- 
sicule claire correspond donc 
au territoire morphologique d’une paire de chromosomes dont les 
associés ne se touchent jamais: il y a, en somme, conjugaison à 
distance. Ce processus est d’autant plus curieux que, les chromo- 
somes étant déjà divisés, leurs affinités devraient être, d’après les 
conceptions de DARLINGTON, saturées; ces groupes de deux homo- 
logues évoquent dans une certaine mesure l’appariement somatique 
des Diptères. Les coupes ne permettant pas de numérations précises, 


Fixé et coloré Flemming. Gross. — 120. 


Fic. 16-28. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 
Fig. 16: Ovogonie au repos. Heidenhain. — Fig. 17: Ovogonie avec prc- 
chromosomes. H. — Fig. 18: Prophase ovogoniale avec chromosomes 
déliés. Flemming. — Fig. 19: Prophase ovogoniale avec groupements auto- 
mictiques (?). H. — Fig. 20: Prophase tardive. FI. — Fig. 21: Id. Les homo- 
logues conjugués à distance sont clivés. FI. — Fig. 22 et 23: Prophases ovo- 


goniales en frottis. Carmin acétique. 
Fixé Flemming (à l’exception des fig. 22 et 23). Gross. — 2450. 
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J'ai confectionné des préparations au carmin acétique qui montrent 
distinctement (ph. 20, fig. 22, 23, p. 24) d’une part le nombre diploide 
(38) de chromosomes, d’autre part et malgré l’écrasement dû à 
la technique utilisée le groupement par paires de ces chromosomes. 
Ici encore, se manifeste, mais cette fois avec une clarté excluant 
tout artifice, une tendance automictique qui tend à grouper les 
éléments homologues. Plus tard cette association est rompue: le 
noyau qui, au stade précédent, avait atteint son diamètre maximum 
de 14 y, se contracte quelque peu. Les chromosomes clivés appa- 
raissent très courts, la spiralisation étant à son apogée (fig. 20). Les 


Pa#19220; 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. Prophases ovogoniales. 


Ph. 19: Appariement des homologues. Fixé et coloré Flemming. 
Ph. 20: Dénombrement des chromosomes sur frottis au Carmin acétique. 
Gross = M200 


chromatides contractées s’écartent encore (ph. 19) et, lors de la 
mise au fuseau, l’aspect des mitoses est franchement anaphasique. 
Par comparaison avec la spermatogénèse, nous invoquerons, 101 
encore, une «anticipation centromérique ». Ajoutons encore qu’à ce 
stade la présence d’un gros nucléole est aisée à constater. 

En résumé, la prophase ovogoniale est caractérisée par les stades 
principaux que voici: 


a) apparition de prochromosomes massifs; 


b) différenciation à partir de ces prochromosomes de chromo- 
somes longs, précocement fissurés ; 


c) raccourcissement intense de ces chromosomes par spiralisa- 
tion rapide; 


PARTHÉNOGÉNÈSE CHEZ PYCNOSCELUS SURINAMENSIS L. 24 


d) conjugaison à distance des homologues, chaque paire étant 
réunie dans un territoire nucléaire vésiculeux ; 


e) rupture de cette association et séparation des chromatides 
qui ne demeurent unies que distalement. 


Prophase somatique: Facile à suivre dans l’épithé- 
lium folliculaire, elle se déroule d’une façon normale, selon un 
schéma tout à fait classique. Ceci nous montre bien que la prophase 
ovogoniale n’est pas une prophase ordinaire, mais que son cours 


Px. 21-28. 
Caryocinèses de Pycnoscelus surinamensis ©. 


Ph. 21: Métaphase ovogoniale en profil. Feulgen. — Ph. 22: Id. vue polaire. F. 
— Ph. 23: Prophase folliculaire. F. — Ph. 24: Prométaphase folliculaire. F. — 


Ph. 25: Id. Flemming. — Ph. 26: Métaphase folliculaire. FI — Ph. 27: 
Id. Frottis au Carmin acétique. &— Ph. 28: Métaphase dans l’épithélium du 
calice. FI. 


Fixé Flemming (à l’exception de la ph. 27). Gross. — 1200. 


est perturbé par les processus présynaptiques d’appariement que 
j'ai mis en évidence. Immédiatement avant la mise au fuseau, les 
cellules folliculaires montrent des chromosomes longs et flexueux 
(fig. 27, p. 29 et ph. 23) fissurés longitudinaldement, et dont les chro- 
matides manifestent un enroulement relationnel bien typique. 
Cependant, à partir de ce moment, la spiralisation métaphasique 
va s'établir avec une telle intensité que les plaques équatoriales 
somatiques ne différeront en rien des stades ovogoniaux corres- 
pondants. 
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C. MÉTAPHASES OVOGONIALES ET SOMATIQUES; NOMBRE 
ET FORME DES CHROMOSOMES. 


Métaphases ovogoniales : En profil (fig. 24, ph. 21, 
p, 27) le fuseau, à peu près aussi large que long, mesure 8,5 4 d’un 
centrosome à l’autre: les chromosomes, complètement divisés, sont 
distribués en deux plaques très régulières, les chromatides-sœurs 
restant encore en contact par leurs extrémités distales. Les plaques 
équatoriales, quoique très bien fixées (fig. 25, 26, ph. 22, p. 27), ne 
sont pas faciles à décompter. J’avais tout d’abord (MATrTHEY, 1942) 
conclu à l’existence de 40 éléments, mais une analyse plus fouillée 
m'a démontré que le nombre 2N est de 38. Il est également difficile 
de préciser le type d’attachement: à première vue, on distingue un 
certain nombre de grands V, les autres chromosomes étant des 
bâtonnets à insertion probablement subterminale; mais le nombre 
des V semble varier d’une mitose à l’autre: ceci est dû à la sépa- 
ration anaphasique anticipée qui fait que les deux chromatides d’un 
bâtonnet restent attachées distalement l’une à l’autre alors que les 
centromères sont déjà fortement écartés. Il est alors très délicat de 
décider si la zone d’union de ces deux chromatides ne correspond 
pas à l’apex d’un V, dont le chromosome fissuré mime complètement 
la morphologie. Réciproquement, il y a souvent superposition par- 
faite des deux éléments issus de la fissuration d’un véritable V — 
ces deux éléments étant maintenus en position par leurs extrémités 
distales unies —-, ce qui est une nouvelle source d'erreurs. Il s'ensuit 
que le nombre de V dépistés dans les cinèses diploides doit être 
constamment supérieur à la réalité: en fait, je n’ai Jamais trouvé 
moins de 12 V et admis, dans les cas extrêmes la possibilité d’une 
vingtaine d’éléments de ce type. L'étude des métaphases IT chez 
le mâle a mis en évidence l’existence de cinq dyades atélomitiques, 
plus l’hétérochromosome. La formule correcte de la femelle est donc 
probablement: 2N — 38, soit 2 X en V, 10 autosomes en V et 
26 chromosomes en bâtonnet à centromère subterminal. Parmi ces 
derniers les dimensions sont assez homogènes, les plus petits élé- 
ments de cette catégorie ayant encore une longueur supérieure à 
la moitié des plus grands. 

Il est très regrettable que le décompte des V soit aussi malaisé 
chez notre Blatte: en effet, Morse (1909) ayant trouvé 24 chromo- 
somes chez Leucophaea maderae, espèce très voisine de celle qut fait 
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l’objet de ce travail, 1l aurait été bien intéressant de connaître si 
la différence dans les nombres observés (24 et 38) est une indica- 
tion de triploïdie chez Pycnoscelus parthénogénétique, ou si, au 


. 


wi 


Fc. 24-27. 


Mitoses ovogoniales et folliculaires de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 24: Métaphase ovogoniale. Profil. Feulgen. — Fig. 25: Id. Vue polaire. 
Flemming. — Fig. 26: Id. Feulgen. — Fig. 27: Prométaphase folliculaire. FI. 
Fixé Flemming. Gross. — 4150. 
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contraire, 1l s’agit d’une variation de type robertsonien, auquel cas 
Leucophaea aurait 14 V. Les figures de Morse sont insuffisantes 
pour en décider, mais nous verrons par l’étude de la méiose qu’une 
triploïdie de l’espèce thélytoque est exclue, conclusion que nous 
pouvions d’ailleurs déjà tirer de l’analyse de la spermatogénèse. 
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Fic. 28-31. 
Mitoses folliculaires de Pycnoscelus surinamensis. Métaphases. 


Fixé et coloré Flemming. Gross. — 4150. 
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Cinèses somatiques: La figure 27, p. 29, représente une 
prométaphase qui, je l’ai déjà souligné, diffère beaucoup des stades 
prophasiques ovogoniaux. Dans ceux-ci, le raccourcissement des 
chromosomes est à son maximum à une époque où, dans celles-là 
la spiralisation métacinétique n’a pas commencé. Mais une fois la 
plaque équatoriale constituée, les mitoses folliculaires (fig. 28, 29, 30, 
31, ph. 26, 27, p. 27) et celles du calice (ph. 28) rappellent parfai- 
tement la morphologie des métaphases goniales. Le retard dans la 
spiralisation est donc très rapidement rattrapé. Les photographies 
23, 24 et 25 (p. 27), se rapportent à des stades immédiatement pré- 
métaphasiques. 


D. LE PETIT ACCROISSEMENT. 


Celui-ci se déroule d’une façon très classique, les premiers stades 
seuls offrant d’intéressantes particularités cytologiques. 

Dans les Jeunes ovocytes, nous voyons réapparaître les pro- 
chromosomes massifs rencontrés déjà dans les ovogonies, les per- 
matogonies et les spermatocytes [. À ce moment, le noyau mesure 
de 12 à 14 u et présente un nucléole que nous retrouverons jusqu’à 
la fin de la maturation et sur la nature duquel je reviendrai en 
‘examinant le cycle des acides nucléiques. 

Les prochromosomes, régulièrement espacés, tendent cependant 
à se grouper, d’une part à la périphérie du noyau, d’autre part au voi- 
sinage du nucléole (fig. 32, p. 32). Dans les cytes les plus jeunes, ces 
prochromosomes se colorent d’une manière très homogène, en pour- 
pre par le FEULGEN, en rouge violacé par la triple coloration de 
FLEMMING. Mais, un peu plus tard, on peut faire à leur sujet les 
observations suivantes: après traitement par la fuchsine sulfureuse, 
chaque prochromosome révèle une dualité structurale par l’appa- 
rition de granulations colorées en rouge (renfermant donc de l’acide 
thymonucléique) contrastant avec la masse à peine visible du pro- 
chromosome; de même, si nous avons utilisé le mélange safranine- 
violet de gentiane-orange G, nous constatons que sur un fond rouge 
(safranine) se détachent des granulations violettes (violet de gen- 
tiane), ce qui est bien net dans la figure 34, p.32. Enfin, si la différen- 
clation a été très poussée, 1] n'apparaît plus, dans chaque prochromo- 
some, qu'un ou deux points violets qu’il faut considérer comme 
ayant la valeur d’un chromocentre renfermant possiblement le 
centromère (fig. 33, p.32). Les préparations au FEULGEN nous ayant 
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prouvé la nature thymonucléique des granulations fuchsino- ou 
violetophiles, l’interprétation de cette phase de l’évolution cytaire 
est évidente: il s’agit de la différenciation, à l’intérieur d’une matrix 
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massive, d’un chromonema d’abord invisible (cytes très jeunes) qui 
se révèle peu à peu. Les granulations seraient donc à considérer, 
soit comme les coupes optiques de la «vieille spirale », soit comme 
un dépôt sur le filament chromonémique d’une substance riche en 
acide thymonucléique auparavant dissoute dans la matrix du 
prochromosome. Cette seconde hypothèse me parait la plus pro- 
bable, tout d’abord parce que les prochromosomes des Jeunes cytes 
se colorent uniformément par le FEULGEN, ensuite parce que la 
première suggestion impliquerait une spiralisation assez poussée des 
chromosomes leptotènes, ce qui est en contradiction avec l’allonge- 
ment considérable que ces derniers manifestent et qui représente, 
pour tous les cytologistes, une condition sine qua non de la zygo- 
ténie. Quoi qu'il en soit, les chromosomes se hibèrent de leur matrix, 
s’allongent, s'organisent en un stade préleptotène typique (fig. 35). 
L'interprétation que je viens d’esquisser ressemble en somme à celle 
de Wizson (1925) et rend compte de la transformation des pro- 
chromosomes épais en filaments grêles. 

A partir de la leptoténie, et jusqu’à la fin de la pachyténie, la 
méiose suit son cours habituel. Au début de la leptoténie, les chro- 
mosomes ne sont pas encore polarisés (fig. 36, ph. 29, p.34) mais, très 
minces, sont répartis d’une façon quelconque. Ce stade, assez bref, 
fait place à un beau «bouquet » (fig. 37, ph. 30, 31,32, p.34). L’accou- 
plement des homologues à lieu, car, bientôt, la nature double de 
certains filaments ne fait plus de doute (fig. 38). On peut alors 
constater que le nucléole est toujours au voisinage du pôle centro- 
taxique et que le noyau, en expansion discrète, attemt 15 & 
de diamètre. A la zygoténie déjà, mais plus nettement au stade du 
«bouquet amphitène » (fig. 39) de brefs segments hétérochroma- 
tiques, véritables chromocentres, sont visibles dans les filaments 
chromosomiques qui exhibent en outre une structure chromomé- 
rique patente et une dualité manifeste. 


Fic. 32-40. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 32: Ovocyte de 17 ordre avec prochromosomes partiellement groupés 
autour du nucléole. Flemming. — Fig. 33: Id. avec prochromosomes très 
différenciés. FI. — Fig. 34: Prochromosomes granuleux. FI. — Fig. 35: Pré- 
leptoténie. FI. — Fig. 36: Leptoténie. Feulgen. — Fig. 37: Bouquet leptotène. 
F. — Fig. 38: Zygoténie. F1. — Fig. 39: Amphiténie. FI. — Fig. 40: Pachy- 
ténie. FI. 
Fixé Flemming. Gross. — 2450. 
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Pu. 29-32. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 29: Préleptoténie et leptoténie. Feulgen. — Ph. 30: Id. Flemming. 
Ph. 31: Zygoténie. FI. — Ph. 32: Amphiténie. FI. 
Fixé Flemming. Gross. — 1200. 
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C’est alors la pachyténie : le noyau atteint 20 u; la polari- 
sation $’est effacée; les chromosomes, sensiblement raccourcis, 
apparaissent formés par une succession de chromomères inégaux 
en épaisseur; l’appariement, très intime pour certains segments, 
est par contre relâché en d’autres secteurs, particulièrement au 
niveau des extrémités (fig. 40, p. 32, ph. 33, 34, p. 36). 

Abordons maintenant l’étude des stades postpachytènes carac- 
térisés par un évanouissement progressif, mais Jamais total, des chro- 
mosomes. Chez Pycnoscelus, en effet, 1l n’y a pas de diploténie mais 
une sorte d’émiettement ou d’effilochement des bivalents pachytènes, 
processus dont le cours est d’ailleurs assez variable: la photographie 
37, p. 40, montre la résolution des tétrades en une poussière de 
granulations alors que la figure 41, p. 38, offre un aspect d’inter- 
prétation plus aisée: la colorabilité des extrémités diminue en 
même temps que la surface des zones devenues ainsi chromo- 
phobes augmente. Les préparations au FEULGEN mettent en évi- 
dence, à partir de ce stade, une teinte rosée généralisée de tout 
l’enchylème nucléaire, ce qui laisse supposer une absorption de 
l’acide thymonucléique par celui-ci. Finalement ne se coloreront 
plus que des chromocentres dont chacun, si nous étudions des 
coupes traitées par la fuchsine sulfureuse, occupe distinctement 
le centre d’un territoire légèrement chromophile (fig. 42, p. 38, ph. 
38, p. 40). Nous avons atteint la période du grand accroissement. 


E. LE GRAND ACCROISSEMENT. 


La permanence des chromocentres est évidente, que ceux-ci 
apparaissent «nus » (fig. 45, 44, p.38, ph. 40, p. 41) ou qu'ils occupent 
au contraire le centre d’une plage faiblement colorée (par l’orange G 
après coloration par le FLEMMING) attestant l’existence d’un terri- 
toire chromosomique. La morphologie de ces chromocentres est 
souvent déconcertante: cependant, si Je les considère comme tels, 
c’est en raison des deux faits suivants: a) ces formations prennent 
le FEULGEN; b) sur des préparations obtenues par écrasement 
dans le carmin acétique, 1l est possible d’en établir le décompte qui 
aboutit au nombre diploiïde (fig. 46, p.42, ph. 41, p.43). Cette dernière 
constatation est extraordinairement importante puisqu'elle nous 
prouve que l’appariement maintenu jusqu’à la pachyténie a main- 
tenant disparu; nous pouvons donc considérer que l’écartement 
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des homologues qui, chez les espèces bisexuées, ne se manifeste 
que discrètement entre les chiasmas consécutifs, donnant ainsi 
aux tétrades leur physionomie diplotène, aboutit, chez Pycnoscelus, 
à un divorce complet. Chez le mâle, c’est au fond exactement la 


Px. 33-36. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 
Ph. 33: Pachyténie. Flemming. — Ph. 34: Id. Feulgen. — Ph. 35: Postpachy- 


ténie. FL — Ph. 36: Id. Chromocentres bien visibles. FI. 
Fixé Flemming. Gross. — 1200. 
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même observation que nous avions faite et nous pouvons poser 
tout de suite l’alternative que je discuterai plus bas: la résolution 
des tétrades en univalents est-elle due à une répulsion centro- 
mérique anormalement puissante ? ou bien, au contraire, le compor- 
tement des kinétochores ne met-1l en jeu que les forces habituelles 
qui peuvent manifester des effets d’une ampleur inhabituelle parce 
que non freinées par la présence des chiasmas ? 

Les derniers stades étudiés avaient un noyau de 35 u, environ. 
Dès lors, le grand accroissement continue, mais les coupes à la 
paraffine de 8 à 12 y d'épaisseur ne livrent plus que des images par 
trop fragmentaires. La larve va se transformer en imago. Aussi 
allons-nous passer à l’analyse du matériel adulte inclus à la celloï- 
dine, analyse qui sera celle des processus maturatifs. Auparavant, 
examinons encore les données d’ordre chimique que j'ai pu réunir 
sur le comportement des acides nucléiques au cours de la matu- 
ration. i 

F. ACIDES NUCLÉIQUES ET ACCROISSEMENT. 


Acide thymonucléique: Nous avons constaté que, 
durant toute l’ovogénèse, 1l est possible de colorer par le FEULGEN 
les chromosomes, ou tout au moins des segments de chromosomes 
considérés comme chromocentres. Cette observation est en parfait 
accord avec les données de J. BRACHET (1940, 42) qui, chez de nom- 
breux animaux, Invertébrés ou Vertébrés, note «une réaction 
de FEULGEN nettement positive pendant toute l’ovogénèse ». Mais 
il est évident que cette constatation, purement qualitative, ne nous 
renseigne pas sur l’aspect quantitatif du phénomène. 


Acide zymonucléique: BrAcHEeT (1942) a étudié par 
la méthode ribonucléase-vert de méthyle-pyronine, décrite au cha- 
pitre «Matériel et technique », la distribution de cet acide dans de 
nombreux tissus et organes de Vertébrés; de plus, il a opéré quel- 
ques sondages chez les Invertébrés: pour les Insectes, les documents 
qui nous intéressent sont relatifs à la spermatogénèse de Steno- 
bothrus, à l’ovogénèse de la Drosophile et d’un Phasme. Avant 
traitement par la ribonucléase, les coupes coloriées par le mélange 
de UNNA permettent à BRACHET les observations suivantes: Testi- 
cule de Stenobothrus : 


a) Au cours des divisions mitotiques et méiotiques, l’affi- 
nité du cytoplasme pour la pyronine, soit sa basophilie, 
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Fic. 41-44. 


Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 41: Postpachyténie. Flemming. — Fig. 42: Début du grand accroisse- 
ment. Territoires chromosomiques visibles. Feulgen. — Fig. 43 et 44: Id. Seuls 
les chromocentres sont encore visibles. FI. 

Fixé Flemming. Gross. — 2450 (fig. 41-43) et 1590 (fig. 44). : 


‘ 
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qui est très forte dans la cellule au repos, diminue beau- 
COUP ; 


b) Les noyaux des gonies et des cytes sont plus avides de vert 
de méthyle que de pyronine; 


c) Les chromosomes en mitose sont bleus, ce qui signifie qu'ils 
fixent à la fois vert de méthyle et pyronine: 


d) L'appareil achromatique prend, en général, la pyronine 
(exception: les fuseaux des deux divisions méiotiques). 


Après traitement par la ribonucléase, la coloration par le 
mélange de UNNA met en évidence: 


a) La disparition de la basophilie cytoplasmique ; 


b) Pour les chromosomes, la perte de toute affinité pour la 
pyronine, ces chromosomes apparaissant alors verts. 


De l’ovogénèse de la Drosophile et d’un Phasme, BRACHET 
retient les points que voici: 


a) La basophilie cytoplasmique diminue durant l’accroissement : 
b) Elle diminue également dans les cellules folliculaires ; 


c) Dans les coupes qui n’ont pas été soumises à l’action du fer- 
ment, c’est à la mitose que les chromosomes sont le plus 
avides de. pyronine. 


Je suis complètement d’accord avec BRACHET sur tous ces 
points. En outre, je désire souligner quelques observations per- 
sonnelles qui me semblent intéressantes. Les prochromosomes 
goniaux ou cytaires sont nettement violacés si le mélange de 
UNNA est appliqué sans être précédé par l’action fermentaire, 
alors que, si la ribonucléase a agi, 1ls se colorent en vert pur. Il v a 
donc un parallélisme frappant entre les colorations obtenues, d’une 
part avec le vert de méthyle-pyronine, d’autre part avec la safra- 
nine-violet de gentiane (méthode de FLEMMING). Le violet de gen- 
tiane, qui, nous l’avons vu, agit comme le Feulgen, semble être un 
colorant de l’acide thymonucléique alors que la safranine, comme la 
pyronine, mettrait en évidence les structures riches en acide zymo- 
nucléique. En effet, le résultat de la triple coloration de FLEMMING 
est décrit classiquement de la manière suivante (RomEis, 1932): 
chromatine au repos d’un bleu foncé; chromosomes mitotiques d’un 
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rouge foncé; nucléole d’un rouge clair. Or nous avons précisément 
vu que les chromosomes s’enrichissent en acide zymonucléique 
lors de la division; 1l serait historiquement intéressant de préciser 
si les notions surannées d’oxy- et de basichromatine ne reposaient 
sur une distinction intuitive très remarquable des deux types 
d’acides nucléiques. 

Le troisième point de la description de RomErs m’amène à parler 
du nucléole : durant toute l’ovogénèse, celui-ci est, chez Pycnoscelus, 


Pu. 37-36. 


Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 37: Pachyténie et postpachyténie. Flemming. — Ph. 38: Début du grand 
accroissement. Les chromocentres sont bien colorés. Feulgen. 
Fixé Flemming. Gross. — 1200. 


admirablement distinct et ses variations de volume suivent, dans 
une certaine mesure, celles du noyau qui le renferme: à la pachy- 
ténie le diamètre du nucléole est le même que dans les cytes les plus 
jeunes et atteint 2 à, pendant que le diamètre nucléaire a passé de 
13 à 20 uw. Mais, dès le début du grand accroissement nous enre- 
gistrons un diamètre nucléolaire de 4 à (noyau 25 u). Enfin, dans 
l’ovocyte mûr, ellipsoïde de 4/1 mm, que nous pouvons ramener 
à une sphère ayant un diamètre de 2500 y, le nucléole, en expansion, 
arrive à 19 u. 

Réactions vis-à-vis des colorants: après le FEULGEN-vert 
lumière, le nucléole est d’un brun verdâtre à tous les stades; al ne 
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renferme donc pas d’acide thymonucléique. La triple coloration 
de FLEMMING le colore en rouge mais l’hématoxyline, rapidement 
extraite par la différenciation à l’alun de fer, le laisse à peine gris 
pour un degré d’extraction du colorant où les chromosomes sont 
encore d’un noir intense. Ainsi donc, faiblement basophile, le 
nucléole, après le mélange de UNNA suivant un traitement de 
60 minutes par la ribonucléase, révèle une très haute concentration 


Px. 39-40. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 39: Début du grand accroissement. Territoires chromosomiques et chro- 
mocentres visibles. Flemming. Ph. 40: Id. Seuls les chromocentres sont 
distincts. FI. 

Fixé Flemming. Gross. — 1200. 


en acide zymonueléique par sa couleur d’un rose vif; après une 
action fermentaire aussi prolongée, il est alors le seul constituant 
cellulaire qui fixe encore la pyronine. 

Et si nous examinons maintenant les rapports spatiaux de ce 
nucléole avec les chromosomes, notre attention sera attirée par le 
fait qu’à de nombreux stades il existe des relations topographiques 
étroites entre ces deux sortes de formations. C’est déjà le cas pour les 
gonies et pour les jeunes cytes à prochromosomes (fig. 32, p.32); mais 
c'est surtout à partir de la pachyténie que ces relations deviennent 
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Fic. 45-46. 


Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 45: Grand accroissement: territoires chromosomiques et chromocentres. 

Fixé et coloré Flemming. Gross. — 1590. — Fig. 46: Grand accroissement: le 

frottis révèle 38 chromocentres. Fixé et coloré au Carmin acétique. Gross. = 
1550. 
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évidentes (fig. 38, p. 32, fig. 41, 42, p. 38), pour prendre une 
ampleur très grande lors des processus prématuratifs. En effet, 
anticipant sur Ce qui va suivre, nous voyons qu’au cours de cette 
période qui couvre les douze premiers jours de la vie imaginale, 
les chromosomes ne sont tout d’abord représentés que par des 
chromocentres régulièrement espacés dans le noyau (fig. 48, p.50). En 
même temps que ce dernier se contracte, les chromosomes deviennent 
distincts (fig. 47, 49, 50, p. 50, fig. 51, p. 52); et, toujours plus co- 
lorables, toujours 
plus petits, ces chro- 
mosomes se grou- 
pent dans le voisina- 
ge immédiat du nu- 
cléole (fig. 52, 53, 54, 
p. 52) autour duquel 
ils forment souvent 
des groupes com- 
pacts (fig.54/1). En- 
fin, à l’approche de 
la métaphase le nu- 
cléolesetrouve com- 
pris dans le plan où 
viennent se ranger 
les chromosomes: 


déjà pâli, il dispa- PH. 41. 

rait lorsque la cinèse Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 

de maturation est Préparation par écrasement montrant les chro- 
mosomes en nombre diploïde (38). 


constituée.  Ajou- 
tons encore qu'il 
n'est pas rare de voir, principalement au cours des phases post- 
pachytènes, des chromocentres étroitement pressés contre le 
nucléole (fig. 41,42, 43, 44, p. 38) qui, à son tour, montre une diffé- 
renciation vacuolaire bien nette au niveau du point d'application 
de ces chromocentres (fig. 43). 

Tous ces faits nous amènent irrésistiblement à une conclusion 
que nous pouvons formuler dans les termes mêmes de BRACHET 
(1940) parlant des nucléoles: «leur contact intime avec les chro- 
mosomes au moment où 1ls prennent naissance suggère l’existence 
de rapports étroits entre ces deux types de structure. » Effective- 
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ment, le cytologiste belge a développé une hypothèse intéressante 
précisant les rapports nucléoles-chromosomes, rapports indiscutés 
depuis les travaux de HE1iTz et de McCLrintTock, mais auxquels 
BRACHET, comme CASPERSSON et son école, donne une base chimique 
fondée sur l’interdépendance des deux principaux acides nucléiques. 
Nous pouvons brièvement esquisser cette conception: dans la 
cellule au repos, l’acide zymonucléique est localisé surtout dans 
le cytoplasme et le nucléole; à la prophase, 1l y a mobilisation de 
cet acide qui, à la métaphase, passe dans les chromosomes et les 
structures achromatiques. A la télophase, le cytoplasme se recharge 
en même temps que réapparaissent le ou les nucléoles. En somme, les 
deux types d’acides se transformeraient l’un dans l’autre et le 
nucléole représenterait une réserve d’acide zymonucléique à la 
disposition des chromosomes. [1 est intéressant de voir combien il 
est facile, dans le cadre de cette hypothèse, d’interpréter les obser- 
vations que J'ai faites sur Pycnoscelus. Je n’ai malheureusement 
pas réussi à appliquer la méthode de UNNA aux gros ovocytes 
inclus dans la celloïdine, mais emploi du carmin à l’alun de chrome, 
colorant nucléaire très électif, permet d’observer clairement une 
vacuolisation et un pâlissement du nucléole, processus marchant 
de pair avec l’intensification de la coloration chromosomique. 


CHAPITRE ÎII 


PES PROCESSUS DE EAN EMMRUIRE"RROIN 


A. INDICATIONS TECHNIQUES ET PREMIERS RÉSULTATS. 


L'étude systématique des processus de la maturation exigeait 
tout d’abord la possession d’imagos d’âge connu. A cette fin, Je 
réunis dans un bocal à demi rempli de terre riche en feuilles sèches 
un certain nombre de larves au dernier stade (stade IX de ROESER), 
larves reconnaissables à leur taille et surtout à l’absence des «styl ». 
Tous les jours, à la même heure, j’opère la révision de cet élevage, 
les imagos fraiches écloses étant immédiatement isolées dans des 
tubes de section carrée (5 em. de côté) mesurant 9 em. de hauteur; 
au fond de ces tubes un peu de terreau et un fragment de feuille 
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de chou assure le bien-être de la Blatte qui supporte fort bien ce 
confinement; et chaque jour le couvercle, une plaque de verre, 
est enlevé pendant quelques minutes, ce qui assure l’aération. 

La première série de documents ainsi recueillis est relative à des 
insectes fixés du 8€ au 14€ jour suivant la mue imaginale (tableau 
n° 1). 


TABLEAU No 1. 


17e SÉRIE: 
Fixations d’imagos d’âge connu pour l’étude des processus de la maturation. 
Température d’élevage: 18-24°.  Fixé au Gilson. Celloïdine. | 
| 
| | 
Age de Mue Hisbesd OS Ovaire PE: 
l’'imago imaginale le X (longueur des ovocytes) Oothèque 
8 jours 9/6/23| 17/6/43| 38 ovocytes de 2 mm 2, À 
9 » 9/6 18/6 39 » AE ) — 
10 » 11/6 21/6 40 » DEA ) — 
17 » 12/6 23/6 42 » DD OU — 
» 16/6 27/6 47 » DRE) 
12 ) 12/6 24/6 43 ) » 3 » — 
12 » 14/6 26/6 45 » » 3 ) — 
12 » 23/6 O1 92 » » 3 » — 
1 » 14/6 27/6 48 — — | 
1h » 20/6 3/7 91 — —- | 
15 » 27/6 10/7 96 — FE | 
14 » 18/6 2/7 49 _— + 
14 » 19/6 3/7 90 — + | 
N.B. Dans ce tableau et les suivants, le signe -- appliqué à l’Oothièque veut dire 


que celle-ci est formée: dans le cas de l’ovaire, + indique la présence des gros ovocytes, 
— l'absence de ceux-ci. 


Les Orthoptères, enfermés dans leur récipient individuel, avaient 
été placés sur un rayon, lui-même contenu dans la serre d’élevage 
où la température, à cette époque de l’année (juin) variait de 18 
à 24° environ. Dans ces conditions j’observai que l’oothèque se 
formait au 13€ jour, alors que RoEsER élevant Pycnoscelus à 23/25° 
observe cette formation 6 à 8 jours après la mue imaginale. Je dois 
signaler 101 que je donne l’âge de mes sujets en soustrayant la date 
de la métamorphose de la date de fixation, et que, par conséquent, 
l’âge réel est égal au chiffre trouvé augmenté de 1. D'autre part, 
la révision ayant lieu une fois par jour, une larve qui muera une 
heure après cette révision sera enregistrée le lendemain, au même 
titre que celle qui aura mué une heure avant la révision. Par con- 
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séquent, l'indication d’âge est correcte à 24 heures près. Il n’en 
reste pas moins que les insectes de ROESER, de même souche que 
les miens, forment une oothèque en 7 jours (8 d’après mon système 
d'évaluation) alors qu’il a fallu 13 jours à mes sujets. L'influence 
de la température (moyenne, 21° pour moi, 24° pour ROESER) est 
donc très grande, ce que montreront encore mes observations ulté- 
rieures. Je reviendrai plus tard sur ce point particulier. Pour l’ins- 
tant, je signalerai que ma première série d’essais, au cours de 
laquelle je mis au point les méthodes histologiques décrites ci-dessus, 
ne pouvait guère me donner qu’une orientation générale: Je pus 
établir avec certitude les conclusions suivantes: 


a) tous les gros ovocytes d’un individu évoluent synchro- 
niquement ; 


b) 1l subsiste toujours de petits ovocytes qui seront utilisés lors 
d’une deuxième formation oothécale; 


c) un nombre variable de gros ovocytes ne sont pas incorporés 
à l’oothèque et dégénèrent alors en présentant une coloration 
grisâtre très caractéristique ; 


d) il se produit une division de maturation 24 heures avant la 
formation de l’oocthèque; 


e) les œufs de plus de 14 jours montrent distinctement deux 
globules polaires (!); 


f) après avoir émis les polocytes, le noyau s’enfonce dans le 
vitellus. 


Remarquons encore que si l’œuf ovarien a la forme d’un ellip- 
soide régulier, l’œuf oothécal est déformé de telle sorte que sa section 
sagittale figure un quartier d'orange (sch. 1 et 2, p. 48). Le noyau 
qui, tant que l’ovocyte était contenu dans l’ovaire, occupait une 
position centrale, est venu se placer, tout près de la surface, au 
milieu de la face convexe (dorsale) répondant aux parois latéro- 
externes de l’oothèque; en d’autres termes, les œufs sont disposés 
dans l’oothèque de telle manière que les faces ventrales embryon- 
naires prospectives sont toutes tournées vers la cloison médiane 
de celle-c1; il en résulte que l'embryon est comprimé latéralement 
alors que, dès l’éclosion, il sera déprimé dorso-ventralement. Il 
n’est pas sans intérêt de rappeler que chez un Tettigonide, appar- 
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tenant au genre Leptophyes, CAPPE DE BAILLON (1939) a constaté 
que dans l’œuf de cette Sauterelle, œuf dont la forme est la même 
que chez Pycnoscelus, le noyau occupait la même position. Et les 
observations de SEI1DLER (1939) sur des Coléoptères semblent égale- 
ment montrer que la position du noyau dépend de la forme de 


A B 


DCH- 01. 
Forme de l’œuf ovarien (A) et de l’œuf oothécal (B). — A. L’œuf figure un 
ellipsoïde régulier renfermant le noyau en son centre. — B. L’œuf est 


déformé en « quartier d’orange »; la face ventrale est aplatie, la face dorsale 
convexe; c’est au milieu de cette face que le noyau a émigré et que se 
dérouleront les divisions de maturation. 


l’ovocyte, ce que mes observations sur Saga pedo m'avaient déjà 
suggéré. 

Ces premières constatations, particulièrement celle mentionnée 
en e), m'intriguèrent fortement puisque la diploïdie des gros noyaux 
post-pachytènes laissait prévoir une seule division de maturation. 
Aussi attendis-je avec impatience le moment où mon élevage 
reconstitué pourrait me livrer un nombre suffisant de grosses lar- 
ves, ce qui me permettrait alors de procéder à une deuxième série 
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de formations. Le tableau n° 2 montre qu’il me fallut attendre le 
mois de septembre: à la tem- 
pérature de 18 à 20° qui était 
alors celle de ma serre, la for- 
mation de loothèque exigea 
16 Jours. Et comme les méta- 
phases de maturation apparues 
du 14€ au 15€ jour étaient in- 
suffisantes pour autoriser un 
décompte certain des chromo- 
somes, c’est essentiellement des 
documents relatifs aux stades 
prophasiques que cette seconde 
série m'a permis de recueillir. 
Le tableau n° 2 donne en outre 
le nombre d’ovocytes müris 
pour chaque individu. Comme 
on le voit, la moyenne est de 
19 et la fluctuation, peu éten- 


SCHL 02. 


Un fragment d’oothèque vu en pers- 


pective cavalière. Les œufs, disposés 
sur deux rangées alternes, s’ opposent 
par leurs faces ventrales aplaties. 
C’est au milieu de la face dorsale 
convexe que l’on trouve les deux 
polocytes et le noyau de segmen- 
tation. 


due, va de 17 à 23. Le nombre 
d’ovarioles étant au total de 
932, on comprend qu’une fe- 
melle puisse donner successi- 
vement deux oothèques. 


B. PROPHASE DE LA PREMIÈRE DIVISION. 


C’est au moment de la mue imaginale que la couche corticale 
de Povocyte commence à être envahie par de petits globules vitellins 
issus de l’épithélium folliculaire (cf. Marrney, 1941). Le noyau 
de 75 y (fig. 47, p. 50) est arrondi, semble turgescent et la membrane 
nucléaire est bien visible, de même que le volumineux nueléole. Au 
sein du nucléoplasme granuleux on distingue, très faiblement baso- 
philes, de volumineux chromosomes dont la structure chromo- 
mérique est en général perceptible. 

Après quelques heures (fig. 48, p. 50) les grosses sphères vitellines, 
issues vraisemblablement de la confluence des petits globules du 
stade précédent, atteignent la zone nucléaire; à ce contact qui 
entraine probablement une perturbation profonde des équilibres de 
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TABLEAU No 2. 


LCPSÉREES 
Fixations d’imagos d'âge connu pour l’étude des processus de la maturation. 
Température d’élevage: 18-20°. Fixé au Petrunkewitsch. Celloïdine. 
Ep ae à N° see A Oothèque 
2 heures HORS 27/9/4357 ovaire de 1,5 m — 
1 jour 26/9 219 58 ) AAC 0 PE) — 
2 jours 25/9 27/9 59 » : » —- 
SERRE 24/9 27/9 60 » D 2 » _ 
& 26/9 30/9 61 » 52 » — 
CE 26/9 1/10 62 » RE » —- 
6  » 2719 3/10 63 » ne » = 
TS 29/9 6/10 64 ) » 3,9 )» —- 
a » 11/10 19/10 65 23 ovocytes, 1,5 mm = 
DL 8/10 17/10 66 21 » SL — 
10-40 15/10 25/10 68 17 » 2 » — 
1105 16/10 27/10 69 47 » 2 » — 
Lie ep 16/10 27/10 COIN | ) 2 » — 
12 ) 16/10 28/10 70 19 » "A PR — 
SR 17/10 29/10 IOELATS » PASS D) — 
15:59 18/10 31/10 D 17 » 3 » — 
13 >» 19/10 1/11 73 22 » 3 » — 
15.0 20/10 3/11 74 23 » 3 » — 
4% 5 22/10 5/11 75 12 » 3 ) — 
1 9 22/10 6/11 76 18 » 3 » = 
: À TOR 23/10 8/11 73 — — 
avec 12 
ovocytes 


tensions superficielles nucléoplasme-cytoplasme le noyau se dé- 
prime; la membrane nucléaire semble disparaître en même temps 
que l’enchylème coule entre les sphérules deutoplasmiques: c’est 
le début de la transformation en noyau « amiboïde ». Les chromo- 
somes peuvent alors être représentés soit par les chromoecentres 
seulement, soit par de grands éléments pâles analogues à ceux que 
j'a Re ci-dessus. 

36 heures plus tard (fig. 49, p.50), le noyau, franchement amiboïde, 
a quitté sa situation centrale et passé à la face dorsale de l’ovocyte. 
Les contours nucléaires ne sont plus définis en raison de l'infil- 
tration des « pseudopodes » entre les formations vitellines: il est 
cependant impossible d’affirmer que toute membrane nucléaire ait 
réellement disparu. Les chromosomes varient d’aspect d’un œuf 
à l’autre mais sont toujours reconnaissables, chromomériques, 
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faiblement basophiles et répartis dans l’aire nucléaire d’une manière 
quelconque; le nucléole se trouve au centre de cette même aire. 
Les ovocytes des imagos de 2 jours (fig. 50) ne diffèrent de 


FiG. 47-50. 


Ovogénèse de Pyc.o.celus surinamensis. 


Fig. 47: Ovocyte d’une imago fraîche-éclose. Les globules vitellins n’ont pas 
encore atteint le noyau qui, central et sphérique, laisse voir des chromosomes 
encore peu distincts. — Fig. 48: Id. Le noyau est maintenant dans la zone 
vitelline au contact de laquelle il se déforme. — Fig. 49: Imago de 36 heures. 
Déformation «amiboïde» du noyau périphérique. Les chromosomes sont 
visibles. — Fig. 50: Imago de 48 heures. Les chromosomes deviennent distincts. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Carmin à l’alun de Cr. (celloïdine). Gross. — 415. 
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ceux du stade précédent que par l’aspect déjà beaucoup plus net 
des chromosomes, qui, toujours éparpillés et distinctement chromo- 
mériques, se montrent souvent fissurés longitudinalement. Le 
nucléole tend à se déplacer vers la périphérie du territoire nucléaire. 

Dès le 4e jour, la structure chromomérique n’est plus reconnais- 
sable à un faible grossissement: beaucoup plus courts, les éléments 
chromatiques sont aussi beaucoup plus colorables. Le noyau est 
mieux délimité, comme s’il avait rétracté ses prolongements intra- 
cytoplasmiques des stades précédents. Une certaine polarisation 
commence de se manifester, les chromosomes tendant à occuper 
l’aire située autour du nucléole qui lui-même est excentré. 

Je n’ai pas voulu multiplier les figures: du 4€ au 10€ jour, nous 
voyons, par des transitions insensibles s’accuser les tendances aux 
premières manifestations desquelles nous venons d’assister. Le 
10€ jour (fig. 52, p. 52), presque tous les chromosomes sont groupés, 
avec le nucléole, à l’une des extrémités du noyau, ellipsoïde irré- 
gulier de 100/50 x. Ces chromosomes, très petits, sont fortement 
basophiles. 

Le lendemain, soit au 11° jour, les éléments chromatiques sont 
.si nets que des essais de numération deviennent possibles: la 
figure 53 p. 52,, complétée par l'examen des coupes suivantes et pré- 
cédentes (fig. 53, a, b, c) révèle l’existence de 35 chromosomes au 
moins; Je dis au moins, Car J'ai toujours compté pour un seul 
deux éléments très voisins. La morphologie de ces chromosomes 
est intéressante: la plupart d’entre eux sont nettement fissurés, 
parfois même complètement divisés, et la répulsion des centro- 
mères-filles est souvent manifeste. 

Nous approchons de la première division: au 12° jour, l’aspect 
général est le même (fig. 54, 54 a, p. 52. La numération aboutit à nou- 
veau au chiffre approximativement diploiïde de 32 (minimum !). La 
fixation étant satisfaisante, nous constatons encore, non seulement 
le clivage des éléments chromatiques, mais encore l’existence de 
chromosomes en anneau (fig. 54 a), à 3 et à 6 heures): ces formations 
qui, à première vue, pourraient en imposer pour des tétrades, doivent 
leur morphologie à ces deux facteurs que nous avons rencontrés 
plusieurs fois: la répulsion centromérique énergique freinée seule- 
ment par l’attraction distale. Certains éléments, subtélomitiques, 
permettent la même observation, par exemple celui qui est sis en 
dessus et à gauche du nucléole. 
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Fc. 51-54. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 51: Imago de 4 jours. Les chromosomes se contractent et tendent à se 
grouper. — Fig. 52: Imago de 10 jours. Groupement chromosomique péri- 
nucléolaire. — Fig. 53: Imago de 11 jours. — Fig. 53, a, b, ce. Dénombrement 
des chromosomes de la figure 53 et des deux coupes adjacentes: 35 éléments. 
— Fig. 54: Imago de 12 jours. — Fig. 54 a. Dénombrement des chromosomes 
de la figure 54. L'élément marqué d’une flèche se trouvait dans une coupe 
adjacente: 32 chromosomes. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Carmin à l’alun de Cr. (celloïdine). 
Gross. — 415 (fig. 51-54) et 1012 (fig. 53 a, b, c, 54 a). 
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Fi. 55-56. 
Ovogénèse de Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 55: Imago de 12 jours. Constitution de la plaque équatoriale. — Fig. 56 a, 
b, c: Imago de 14 jours: 33 chromosomes répartis sur trois coupes consécutives. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Carmin à l’alun de Cr. (celloïdine). 
Gross. — 415 (fig. 55) et 1012 (fig. 56). 


TABLEAU No 3. 


3€ SÉRIE: 


Fixations d’imagos d’äge connu pour l'étude des processus de la maturation. 
Température d’élevage: 22°. Fixé au Petrunkewitsch. Celloïdine. 


Age de Mue Fixée Ovaire (nombre et : 
longueur des ovocytes) | Oothèque 


l'imago imaginale le 


S 10/3/:4|  21/3/44 21 ovocytes, 2,5 mm 


26/3 EURE 


2, 
2, 
2, 
3 
3 


3 


FT EEE 
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Dans la figure 55, p. 53, figure qui se rapporte à une imago de 
12 jours, 1l est intéressant de noter l’arrangement en une plaque, 
comprenant aussi le nucléole, de tous les chromosomes. Il n’est pas 
exclu qu'il s'agisse d’un ovocyte, fortuitement en avance, et dans 
lequel la métacinèse se constituerait. 

Au 14€ jour (fig. 56, p. 53) le décompte dans un œuf particulière- 
ment bien fixé aboutit à 33 chromosomes (minimum !) répartis sur 


TABLEAU No 4. 


4€ SÉRIE: 
Fixations d’imagos d'âge connu pour l'étude des processus de la maturation. 
Température d’élevage: 22-24°.  Fixé au Petrunkewitsch. Paraffine. 

| Age de Mue Fixée 2 FR 00e Etat 
ao Aeinale LÉ N | Ovaire Ehéque cytologique 
| 

12 jours 21/5/44 2/6/44|\ 93 + — Métaphase I 
43 40 28/5 10/6 94 + — Métaphase I 
15-05 14/5 27/5 92 — + Polocytes I, II 
1% > 3/6 17/6 95 + —- Métaphase I 
i LRO) 3/6 17/6 96 + — Anaphase I 
1126) 4/6 19/6 5) —— + Segmentation 
LR 9/6 20/6 98 — + Segmentation 
1685 6/6 22/6 99 — La Segmentation 


(PABLEAUENO ES: 


5€ SÉRIE: 


Fixations d'imagos d'âge connu pour l’étude des processus de la maturalion. 


| Température d’élevage: 24-28°. Fixé au Petrunkewitsch. Paraffine. 

| 
Age de Mue ixée : : O0- Etat 
re, Ar ie L ne thèque A oee 

| 9 jours 18/7/44| 27/7/44| 106 2 ” Métaphase I 

OC 20/7 29/7 107 +- — Métaphase I 
LOS 29/6 Syl 102 + — Métaphase I 

ÊSE 11 2217 1/8 108 + — Anaphase I 

VE CLONE 2917 2/8 109 = - Prophase IT 
10 » 16/7 26/7 105 —- - Métaphase II 
10 ) 17 11/7 103 — +- Polocytes I, II 
10  » 9/7 19/7 104 —— Polocytes [, II 
11 27/6 8/7 101 — +- Polocytes I, II 
13 ) 21/6 4/7 100 — + Segmentat. 1, IT 
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trois coupes. Les processus « répulsion centromérique-attraction 
distale » sont superbement distincts. Dans cette figure, comme dans 
la précédente, on remarquera que la structure chromomérique qui, 
à partir du 4€ jour avait cessé d’être perceptible sous un objectif 
faible, est, à l’immersion, tout à fait patente. 

Enfin, au 15€ jour, l’examen montre des métaphases dont aucune 
ne se présentait dans des conditions d'observation très favorables. 
Aussi devenait-1l nécessaire de procéder à une troisième série d’essais, 
pour laquelle, désireux de travailler avec une précision plus grande, 
j'installai mon stock de larves dans une couveuse électrique réglée 
à 22°. Le tableau n° 3 se rapporte à cet élevage. 

L'étude de la première cinèse put alors être entreprise et com- 
plétée encore grâce à de nouveaux élevages dont l’histoire est 
résumée dans les tableaux 4 et 5. 


C. SUITE DE LA PREMIÈRE DIVISION. 


Métaphase : La métaphase I représente, cas très fréquent, 
un stade d’équilibre dont la durée, à en juger d’après le grand nombre 
_d’œufs où je l’ai observée, doit être longue. En voici les caractéris- 
tiques: lorsque la fixation est très bonne la plaque équatoriale 
est très grande (fig. 57, p. 56, fig. 58, p. 59, ph. 43, p. 61) et mesure 
environ 30 de diamètre. Le fuseau anastral a la forme d’un ton- 
nelet et atteint une longueur de 20 à 25 u. La conservation cytolo- 
gique est-elle moins réussie, la figure de division, contractée, est 
beaucoup plus petite (fig. 59, p. 63, ph. 44, p. 61). I] est en tout 
cas intéressant de noter, et je reviendrai sur ce point, que la méta- 
cinèse ovocytaire est, en dimensions linéaires, deux fois plus grande 
qu’un stade équivalent, ovogonial ou folliculaire. 

En profil (fig. 57, p. 56, ph. 42, p. 61), nous remarquons une fois 
de plus qu’au point de vue chromosomique la métaphase est une 
anaphase: chaque chromosome est en effet divisé en deux chroma- 
tides, le contact entre chromosomes-filles n'étant maintenu que par 
l’une (éléments à bras asymétriques) ou par les deux extrémités 
distales (éléments en V réguliers) unies, souvent très étirées, et diffi- 
ciles alors à distinguer. Cette constatation ne nous surprend pas 
puisque, dès la fin de la prophase, nous avons remarqué l’écartement 
des centromères-filles issus d’une division anticipée du kinétochore. 
Nous enregistrerons ensuite le fait que les chromatides, elles-mêmes 
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sont distinctement clivées, ce qui traduit la persistance des phéno- 
mènes d’anticipation. Ce clivage se manifeste en particulier par le 
contour de l’élément qui est nettement échancré dans les régions 
tournées vers les pôles cinétiques. Il est enfin probable que le centro- 
mère de chaque chromatide est déjà divisé, ce qui ressort tant du 


HiIC 407: 


Maturation chez Pycnoscelus surinamensis. 


Métaphase de la 17e cinèse en profil. À gauche, le chorion. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Hémalun. Gross. — 4150. 


—] 
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comportement anaphasique que de l’aspect des fibres fusorielles 
qui semblent se rattacher à chaque chromatide en deux points 
écartés dont elles jailhissent en deux faisceaux distincts d’abord, puis 
convergents. En somme, considéré dans son ensemble, le chromo- 
some métaphasique exhibe une structure quadripartite, un aspect 
pseudo-tétradique qui, bien que nullement caractéristique de la 
première mitose de maturation mais propre à toutes les cinèses de 


Interprétation schématique de la morphologie chromosomique au cours des 
divisions de maturation. Les centromères sont figurés sous la forme de 
petits cercles. — A. Métaphase I: B et C. Anaphase I: D. Télophase ÎT; 
E. Métaphase II. 


Pycnoscelus, se présente 1c1, en raison de la grande taille des éléments, 
avec une clarté particulière. 

En vue polaire (fig. 58, p. 59 et 59, p. 63, ph. 43 et 44, p.61), le 
décompte est aisé à établir: 1l y a un nombre diploïde de chromoso- 
mes, soit 38. La figure 58, tirée d’une préparation particulièrement bien 
fixée, permet d'analyser la structure des chromosomes telle qu’elle 
apparaît à la fin de la métaphase ou au début de l’anaphase: La figure 
schématique (sch. 3) montre le comportement d’un V à branches 
inégales (sch. 3 a). Les chromatides de la branche la plus longue 
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sont unies distalement par l’« attraction terminale »; sous l'influence 
de la traction des fibres fusorielles et de la poussée du « Stemm- 
kôrper », 1l y a étirement du bras long (sch. 3 b). Les centromères, 
précocement dédoublés, ne peuvent extérioriser, dans chaque chro- 
matide, leur répulsion réciproque qui, agissant transversalement, est 
plus faible que la résultante longitudinale issue des composantes 
mentionnées ci-dessus; ils demeurent en conséquence voisins. Mais 
le bras court de chaque chromosome-fille (— chromatide) lui- 
même clivé en demi-chromatides, prend la forme d’un anneau 
(sch. 3 c). Cette interprétation, en bon accord avec l’ensemble de 
mes observations, me paraît seule susceptible d'expliquer la mor- 
phologie bien particulière que les chromosomes de la figure 58 
manifestent. 

Anaphase: Les anaphases typiques sont, comme les télo- 
phases, rares. Nul doute qu'après la rupture de l'équilibre métapha- 
sique le cycle de la maturation se déroule rapidement. J'ai repré- 
senté (fig. 61, p.65, ph. 45, p. 61) ce stade qui démontre l’achemine- 
ment des chromosomes-filles vers les pôles de la cinèse. La petitesse 
des éléments n’autorisant pas une analyse fouillée, la conception 
explicitée dans la figure schématique 3 d n’a pas été directement 
observée mais résulte d’une comparaison soigneuse avec ce qui a 
précédé et ce qui suivra (sch. 3e): Le bras long de chaque chro- 
matide a cessé d’être soumis, après rupture de l’«attraction distale », 
à l’étirement qu'il subissait; ce bras reprend alors une longueur et 
un calibre normal. D'autre part, les centromères n’étant plus sou- 
mis à une force longitudinale peuvent maintenant exercer libre- 
ment leur répulsion mutuelle: chaque chromosome est mainte- 
nant un anneau. 

Télophase: L’ascension polaire s'accompagne d’une con- 
centration des chromosomes sur des surfaces circulaires de plus 
en plus petites; le diamètre des couronnes télophasiques (fig. 62, p. 65, 
ph. 46, p. 61) est en effet à peine égal aux deux cinquièmes du 
diamètre de la plaque équatoriale, d’où un tassement des chro- 
mosomes. Dans la photo 46, on voit nettement, entre les deux 
groupes symétriques, les restes du «Stemmkürper », beaucoup 
moins visible sur la figure 62. 

Polocyte I et -comportemient-mmtercméeS 
que: La figure 63, p. 65, nous montre alors le premier polocyte, 
ellipsoide de contour régulier et très basophile. Les chromosomes 
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Fic. 58. 
Maturation chez Pycnoscelus surinamensis. 


Métaphase avancée de la 17€ cinèse en vue polaire. Chromosomes dédoublés. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Hémalun. Gross. — 4150. 
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appelés à participer à la deuxième division de maturation sont au 
contraire très peu colorables. Il n’y a pas d’intercinèse proprement 
dite mais un moment, très fugace (surpris une seule fois !) où ces 
éléments sont groupés, à quelque distance du globule polaire, dans 
une zone cytoplasmique au sein de laquelle ils figurent un disque 
aplati. Cependant, en l’absence d’une membrane nucléaire, on ne 
saurait parler d’un noyau intercinétique « sensu stricto ». 


D. LA SECONDE DIVISION. 


Il s’agit de nouveau d’un stade dont la durée est si brève qu’au 
sein des trois oothèques où Je l’ai rencontré 1l y avait — ceci en oppo- 
sition avec le synchronisme rigoureux qui est de règle pour tous 
les ovocytes d’une même capsule — toutes les phases de cette 
mitose. C’est chez l’individu 110, appartenant à la sixième série 
de fixations (tableau n° 6) que j’ai pu, en raison d’une conservation 
cytologique irréprochable, analyser la marche de cette division. 


TABLEAU N°0 6. 


6€ SÉRIE: 


Fixations d’imagos d'âge connu pour l’étude des processus de la maturation. 


Température d’élevage: 26-28°. Fixé au Petrunkewitsch. Paraffine. 
Age de Mue rixée É k 
| nes nr = à N° Ovaire nent tie 
6 jours 12/8/44| 1R/8/44| 112 + —— Première cinèse 
7 » 13/8 20/8 113 + —— » » 
D » 14/8 21/8 114 - — » » 
Je A 15/8 22/8 116 + — ) » 
ÿ, » 17/8 24/8 120 + — » » 
7 » 18/8 25/8 1 + — » » 
PS) 19/8 26/8 123 + — » » 
er, ) 19/8 26/8 124 + — » » 
FIST 19/8 26/8 126 + -— » » 
de 15/8 22/8 115 — jen for- » » 
mat. 
PDA 15/8 22/8 117 pe ) ) » 
7 ) 16/8 23/8 119 — » ) » 
pESE 19/8 26/8 125 2 ) ) ) 
FOR 15/8 22/8 118 -— . Polocytes T, I 
10 0 18/8 25/8 122 —- + Polocytes I, IT 
ANA 19/8 26/8 127 _— + Télophase I 
82, 10/8 18/8 111 — + Télophase I 
Le à 9/8 18/8 110 — + Métaphase et 
| Anaphase IT 
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Px. 42-50. 


Maturation chez Pycnoscelus surinamensis. 


Ph. 42: 1re division vue de profil, métaphase. — Ph. 43: Id. vue polaire. — 
Ph. 44: Id. — Ph. 45: 1re division vue de profil, anaphase. — Ph. 46: 1re di- 
vision, télophase. Entre les deux pôles, le « Stemmkôürper » est bien visible. 
— Ph. 47: Intercinèse et 1er polocyte. — Ph. 48: 1er polocyte divisé. — 
Ph. 49 et 50: 2e division vue de profil et le polocyte I. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Hémalun. Gross. — 900. 
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Métaphase : En profil, le fuseau anastral mesure 16/12 & 
environ, ceci dans les coupes provenant de pièces incluses à la 
paraffine (fig. 65, p. 65, ph. 49, 50, p. 61); dans le matériel traité 
par la celloïdine, la contraction générale est moins marquée et les 
dimensions sensiblement plus grandes (fig. 64, p. 65). Le grand axe 
du fuseau est légèrement oblique par rapport à la surface ovulaire 
et la figure de division n’atteint en aucun point la périphérie. Les 
chromosomes, divisés chacun en deux chromatides, se présentent 
sous la forme de deux C qui seraient opposés par leur concavité. 
La petite taille de ces éléments ne permet pas de décider si les chro- 
mosomes-filles sont déjà fissurés. Le dessin schématique (sch. 3 e, 
p. 27) montre leur dérivation à partir des chromosomes télopha- 
siques de la précédente mitose. 

La très belle plaque équatoriale que j'ai dessinée et photogra- 
phiée (fig. 60, p. 63, 66, p. 65, ph. 51, p. 70) autorise plusieurs 
constatations: elle montre tout d’abord une frontière bien nette 
entre les territoires cytoplasmiques du polocyte I et du fuseau IT, 
frontière morphologiquement indiquée par une concentration de 
granulations assez fortement basophiles: ensuite, elle atteste la di- 
ploïdie de cette division; enfin, le fort agrandissement de la figure 
60 montre que les chromosomes possèdent une structure compli- 
quée qui s’interprète au mieux en admettant une fissuration anti- 
cipée des chromatides. Les chromosomes de la seconde mitose 
seralent donc, eux aussi, quadripartites. 

Notons encore, je reviendrai sur ce point tout à l’heure, que, 
synchroniquement à la deuxième division, le premier polocyte 
esquisse toujours une cinèse (fig. 64-68 et 70, p. 65) qui aboutira 
invariablement à une rapide dégénérescence. 

Anaphase : Plus brève encore que la métaphase, je ne Pai 
clairement observée qu’une seule fois (fig. 67, p. 65 ph. 52, p. 70). 
Le fuseau étant beaucoup moins renflé qu’à la première division, 
les couronnes anaphasiques montrent des chromosomes largement 
espacés et dont les dimensions minuscules défient toute analyse 
morphologique. 

Polocyte I1: Plus petit, mais non moins dense que le polo- 
cyte 1, le second globule polaire s’en distingue encore par le fait 
qu'il n’est jamais à la périphérie mais invariablement enfoui à une 
certaine profondeur, de 15 à 20 y (fig. 68-70, p.65, ph. 53-56, p. 70). 
La figure 69 manifeste clairement l'existence de territoires cytoplas- 
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F1G. 59-60. 


Maturation chez Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 59: Métaphase de la 1'€ cinèse en vue polaire. — Fig. 60: Métaphase de 
la 2€ cinèse en vue polaire. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Hémalun. Gross. — 4150. 
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miques à frontières granuleuses, territoires relevant respectivement 
de chacun des polocytes et du noyau de segmentation. Bien que 
ces zones ne soient pas limitées par des membranes, leur autonomie 
est si nette que le noyau de l’œuf entraînera avec soi son halo cyto- 
plasmique au cours de la migration qui va l’amener, de la péri- 
phérie, au centre du germe. 


E. LE SORT DES POLOCYTES. 


A la suite de sa mitose avortée, le premier polocyte se résout 
souvent en deux masses chromatiques à peu près égales (fig. 69, ph. 
48, p. 61). Plus tard, après l'expulsion du deuxième globule polaire, 
une dégénérescence rapide se produit, le plus fréquemment amorcée 
par une fragmentation grossière des deux noyaux (fig. 71). Bien 
que diploïdes, les polocytes ne contribuent jamais à la formation 
du blastoderme, ce qui nous prouve que, dans la reproduction 
bisexuée, l’haploïdie n’est en rien responsable de Ia décadence 
polocytaire, phénomène dont le déterminisme demeure mystérieux. 


F. LES PRODROMES DE LA SEGMENTATION. 


Le noyau de segmentation reconstitué après la deuxième mitose 
montre une structure presque quiescente (fig. 69, ph. 55, p. 70) où les 
chromosomes n’afparaissent encore que très confusément. Son dia- 
mètre est alors de 35 u. Entouré de son territoire cytoplasmique, 
ce noyau s'enfonce dans l’œuf jusqu’à atteindre le centre de celui-e1 
(sch. 2, p.48). Au cours de cette migration, les dimensions nucléaires 
diminuent en même temps que les chromosomes deviennent de plus en 
plus nets et petits (ph.57, p.70). Dèsla prophase avancée (ph.58, p.70) 


Fc. 61-71. 
Maturation chez Pycnoscelus surinamensis. 


Fig. 61: Anaphase de la 1re cinèse en profil. — Fig. 62: Télophase de la 1re 
cinèse. — Fig. 63: Le 1er polocyte et l’intercinèse. — Fig. 64: Le 1er polocyte 
en cinèse et la 2 division en profil (celloïdine !)}. — Fig. 65. Id. (paraffine |). 
— Fig. 66: Le 1er polocyte et la 2° division en vue polaire. — Fig. 67: Ana- 
phase de la 2€ division et avortement de la cinèse polocytaire. — Fig. 68: Le 
noyau de l’œuf et les deux polocytes (celloïdine !). — Fig. 69: Id. (paraffine !). 
— Fig. 70: Les deux polocytes. — Fig. 71: Dégénérescence polocytaire. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Hémalun, à l’exception de la fig. 68, 
colorée au Carmin à l’alun de Cr. 
Gross. — 1012, à l’exception de la fig. 68 (— 415). 
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il est possible de décompter les éléments chromatiques, numération 
qui conduit à un chiffre approximativement diploïde. La première 
cinèse de segmentation se produira très exactement au milieu du 
plus grand diamètre dorso-ventral, lieu où, d’après WHEELER 
(1889), a lieu la fécondation et la première division de l’œuf chez 
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l’espèce bisexuée Blatta germanica. Toute la description de WHEELER 
se superpose très exactement à la mienne et les processus généraux 
sont sensiblement les mêmes. Cependant, pour Blaita, l'apparition 
des chromosomes dans le pronucléus femelle est plus tardive que 
chez Pycnoscelus : en effet, jai souvent observé des noyaux (ph. 57, 
p. 70) qui, tout au début de leur enfouissement dans le vitellus, 
montrent déjà des chromosomes prophasiques petits et distincts, 
stade que l’auteur américain ne signale qu'après l’arrivée du 
pronucléus femelle dans la profondeur et sa copulation avec le 
spermatozoide. [Il y a donc, ici encore, une anticipation cinétique 
de l’espèce parthénogénétique par rapport à l’espèce bisexuée. 

Je figure encore (ph. 59, p. 70) les deux premiers noyaux de seg- 
mentation, lesquels, dès leur formation, s’éloignent beaucoup l’un 
de l’autre, ce qui est sigmificatif de l’inexistence de tendance auto- 
mictique à ce stade. On constatera que les deux noyaux, dont le 
diamètre est de 16 u environ, sont déjà à 200 uw l’un de l’autre. 
Je n’ai pas observé la suite du développement qui m’a paru se dé- 
rouler très exactement selon l’excellente description de WHEELER. 


G. REMARQUES GÉNÉRALES SUR LA MATURATION. 


L'évolution des ovocytes dépend étroitement de la température. 
En tenant compte uniquement de mes observations, je puis établir 
le graphique suivant (sch. 4). Faute d’une installation suffisante 
de thermostats, les températures indiquées sont passablement 
approximatives; cependant, en reliant les points extrêmes (ligne 
pointillée) on constate un bon accord avec la loi de Van’r Horr. 
La région centrale de la courbe obtenue montre par contre un palier 
assez curieux. Il semble que pour les températures voisines de 
l’optimum (21-23°) une légère différence n’ait pas d'influence, mais 
que, au delà de deux seuils, la vitesse de maturation soit brusque- 
ment accélérée ou décélérée. 

La température agit-elle également sur tous les processus de 
la maturation ? Cela me paraît probable et résulte en particulier 
du fait que les œufs fixés au moment où se forme l’oothèque (mo- 
ment facile à saisir, car la poche oothécale fait alors saillie hors de 
l'abdomen, pour être, dès achèvement de l’opération, réinvaginée) 
sont invariablement au stade de la métaphase I; 48 heures après, 
on trouve, soit les deux polocytes, soit même les premiers noÿaux 
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de segmentation. La seconde cinèse suit donc de très près l’inclusion 
oothécale et ces deux processus, qui, semble-t-il, pourraient être 
théoriquement dissociés par l’action de variables telles que la tempé- 
rature, conservent un synchronisme rigoureux. 


19 ni | 2001 20.27 


SCHL 4 


Nombre de jours nécessaires à la formation de l’oothèque en fonction de la 
température. En abscisse, la température (T); en ordonnée, le nombre de 
jours (J). Les chiffres disposés sur la courbe obtenue correspondent aux 
numéros des élevages. La droite en pointillé joint les valeurs extrêmes. 


J’ai déjà indiqué le parallélisme étroit qui existe entre les pro- 
cessus de la maturation chez Pycnoscelus surinamensis, thélytoque, 
et chez Blatta germanica bisexuée. La description de WHEELER, 
bien que datant de 1889, est un modèle de précision et les obser- 
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ScH. 5.— Spermatogénèse et ovogénèse chez Pycnoscelus surinamensis. On à repré- 
senté chez le & deux paires d’autosomes et le chromosome X, chez la ©; le com- 
portement hétérochromosomique n’étant pas certain, trois paires de chromosomes. 
Prochr. — Cyte à prochromosomes; Prélept. — Préleptoténie; Lept. = Leptos 
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PROPK.I 


GR.ACCR. 


ténie; B. lept. — Bouquet leptotène; Zyg. — Zygoténie; Pachyt. — Pachyténie; 
Post-p. — Postpachyténie; Gr. accr. — Grand accroissement; Proph. I — Pro- 
. phase de la 1re division; 47e div. — 1re division; 2€ div. — 2° division; pl, p2 — 
Polocytes; n.s. — Noyau de segmentation. 
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Px. 51-59. 
Maturation et segmentation chez Pycnoscelus surinamensis. 


1: 2e division en vue polaire, métaphase. A droite, le 1er polocyte. — 
Ph. 52: 2e division, anaphase. — Ph. 53: Les deux polocytes: le 1er à la péri- 
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vations minutieuses de cet auteur montrent bien qu’abstraction 
faite de la précocité prophasique, la seule différence — notable 1l 
est vrai! — concerne le nombre de chromosomes, haploide chez 
Blatta, diploïde chez Pycnoscelus. Nous verrons plus bas à quelles 
inductions peut nous conduire cette diploïdie. 

Pour terminer, je désire encore souligner, ce qui n’est peut-être 
pas inutile vu le caractère insolite de mes observations, la maté- 
rialité des faits. Que les deux divisions se produisent constamment 
est une certitude: J'ai rencontré les deux polocytes dans tous les 
œufs examinés au moment convenable, soit plus de 300 fois. Que 
ces deux divisions possèdent 38 chromosomes, les photographies 43, 
44, 51 le démontrent, témoignages auxquels je dois ajouter une 
douzaine de numérations pratiquées sur du matériel inclu à la celloï- 
dine et qui, s’il ne se prêtait pas à des dénombrements très précis, 
m'a permis d'aboutir à des valeurs toutes proches du chiffre diploïde. 
Je me suis encore demandé si Pycnoscelus surinamensis var. major 
n’était peut-être pas un tétraploide alors que P. s. var. minor 
serait lui diploïide. Quelque déplorable hasard aurait-il voulu que 
les ovaires étudiés en vue de l’analyse caryocinétique appartinssent 
tous à la race minor et que les œufs oothécaux utilisables pour 

l'examen de la méiose eussent été, sans exception, empruntés à 
des major ? Dans cette éventualité où P. s. major posséderait 
76 chromosomes les divisions de maturation seraient haploides 
et quelque phénomène automictique rétablirait le nombre diploïde 
au cours de la segmentation ? À ceci, Je puis répondre que, dès le 
début de mes recherches, je me suis assuré de l'identité chromo- 
somiale de mes deux races. Cependant, les larves qui m'ont fourni 
le matériel utilisé pour l’étude des cinèses ovogoniales et follicu- 
laires ne sont pas toujours susceptibles d’être attribuées, sans 
hésitation, à l’une ou l’autre des deux races, dont les caractéristi- 
ques ne deviennent nettes qu'après la mue imaginale. Aussi, mes 
observations terminées, ai-je encore fixé des embryons avancés 


phérie, le 2e un peu à l’intérieur (situation constante). — Ph. 54-56: La photo- 
graphie 54 montre le noyau de l’œuf (NS) et les deux polocytes (P1, P2). La 
photographie 55 est au point sur NS et P1, la photographie 56 sur P2. — 
Ph. 57: Noyau peu après la 2e division. — Ph. 58: Le noyau de l’œuf en 
prométaphase. — Ph. 59: Les deux premiers noyaux de segmentation. 
Fixé Petrunkewitsch. Coloré Hémalun. 
Gross. — 900, à l’exception de la ph. 59 (— 125). 
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prélevés dans l’oothèque (on sait que Pycnoscelus, contrairement 
à l’immense majorité des Blattes, est vivipare) et dont l’origine 
raciale est certaine: ces larves, major ou minor, possédaient toutes 
38 chromosomes. Les faits sur lesquels nous allons discuter sont 
ainsi établis d’une manière absolument certaine, faits que je réca- 
pitule dans un tableau semi-schématique (sch. 5, p. 68-69). 
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Seconde Partie: DISCUSSION GÉNÉRALE. 


CHAPITRE IV 


ANALYSE DES CONDITIONS CYTOLOGIQUES 


A. EXPOSÉ PRÉLIMINAIRE SUR EA STRUCTURE DES CHROMOSOMES. 


Avant d'aborder l'examen des faits cytologiques les plus carac- 
téristiques, je rappellerai ici un certain nombre de données indis- 
pensables à l'intelligence de l’analyse. 

Le moment précis où le chromosome se divise est encore insuf- 
fisamment fixé à l’heure actuelle; ce problème est d’ailleurs étroi- 
tement lié à la question du nombre de chromonémas par élément 
chromatique. Dans une mise au point récente (MATTHEY, 41), j'ai 
exposé les principales opinions émises à ce sujet, opinions que 
j'énumère: à l’anaphase, il y a un chromonéma (BELAR, BELLING, 
DARLINGTON); il y en a deux (KAUrFMANN, Husxins, KuwapA, 
Smira, Sax); il y en a quatre (NEBEL). La deuxième opinion m'a 
paru la plus vraisemblable qui s’appuie sur un ensemble imposant 
de faits: a) les dessins et les microphotos de JEFFREY (1937) mon- 
trent, chez Trillium, l'aspect quadripartite des chromosomes méta- 
phasiques; b) MarTsuuRrA et HAGA (1940), par l’action d’une tempé- 
rature élevée, ont réussi, chez Trillium, à dissocier le rythme 
centromérique du rythme chromosomial; dans ces conditions, 
l’espèce étudiée dont le nombre haploïide est 5 peut montrer 
40 filaments distincts; il y a donc, dans un bivalent, 40/5, soit 
8 chromonémas, soit encore 2 pour chaque chromatide; c) l’analyse 
des noyaux interphasiques pratiqués par Kuwapa et SINKE (1958) 
montre que les chromosomes ont, à ce stade, trois calibres pos- 
sibles, le dernier, qui est le plus fort, répondant à l'aspect pro- 
phasique; l’interprétation la plus simple est alors d'admettre que 
ces trois aspects correspondent, le plus fin à la dispersion des 
chromonémas unitaires, le moyen à leur accolement deux à deux, 
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le plus grossier à leur groupement quatre par quatre; d) par irra- 
diation, NEBEL (1937) a obtenu des fractures demi-chromatidiennes 
des chromosomes préleptotènes de Tradescantia. 11 est cependant 
possible que cette conclusion — le chromosome anaphasique est 
formé de deux chromonémas —- ne représente qu’une première 
approximation: en effet, NEBEL et RUTTLE (1937) admettent que 
la réduplication des demi-chromatides intervient à la métaphase, 
ce qui implique une structure quadripartite pour tout chromo- 
some, méta- ou anaphasique. 

A la méiose, on sait que, si pour DARLINGTON dont les idées sont 
généralement admises, les chromosomes leptotènes sont simples, 
formés d’un seul filament, d’autres auteurs soutiennent qu'il n’en 
est pas ainsi. C’est ROBERTSON (1919) qui montra le premier qu’à 
l’anaphase de la dernière division goniale les chromosomes sont 
distinctement fissurés. Considérant que ce clivage correspond à 
une division qui ne deviendra effective qu’à la première mitose de 
segmentation, ROBERTSON lui attacha le nom de «tertiary split ». 
Je renonce à examiner 101 les nombreuses discussions dont le « ter- 
tiary split » a été le sujet. Le fait même n’est pas douteux depuis 
les belles observations de S. HUGHES-SCHRADER (1940) qui a pu, 
chez le Coccide Llaveiella taenechina, mettre clairement en évidence 
la structure octopartite des tétrades et l’indépendance relative des 
huit demi-chromatides qui forment chacune d'elles. NEBEL et 
RuTTLE (1937) avaient d’ailleurs supposé que l’apparente simplicité 
des chromosomes leptotènes était due à leur allongement excessif, 
non compensé par une augmentation de diamètre, et que les demi- 
chromatides étaient simplement en dessous du pouvoir séparateur, 
mais les rayons X permettent encore de prouver la nature complexe 
des filaments leptotènes qui, à certains égards, peuvent se com- 
porter comme un tout, mais sont en réalité quadripartites. Il 
n’est encore pas interdit de voir dans la fissuration un phénomène 
réversible (Huskins et Smirx, 1935). Personnellement, j'ai la 
conviction que le seul modèle macrophysique auquel nous puis- 
sions faire appel, c’est la corde. En première approximation, 
celle-ci nous apparaîtra formée de deux cordelettes; en détordant 
ces cordelettes, nous verrons que chacune d’entre elles est constituée 
par des brins plus minces eux-mêmes dissociables en un nombre 
indéfini de filaments toujours susceptibles d’être clivés! Si la 
cohésion longitudinale du chromosome est assurée par la juxta- 


PARTHÉNOGÉNÈSE CHEZ PYCNOSCELUS SURINAMENSIS L. 15 


position .et l’intrication d’une quantité immense de longues molé- 
cules protéiques, on conçoit que, selon le stade ou le matériel 
d'étude à quoi on s’adresse, les aspects purement morphologiques 
disparaissent plus ou moins tôt cédant le pas aux structures d’ordre 
physico-chimique. 

Essayons maintenant d’esquisser brièvement ce que nous savons 
du centromère et de son comportement. Dans les mitoses soma- 
tiques, on admet communément, avec DARLINGTON, qu'il y a un 
seul centromère 
par chromosome 
et que sa division PIE 
a lieu au début 
de l’anaphase. A 
la métacinèse, le 
centromère, en- 
coreindivis, main- 
tient ensembleles PR 
chromatides. 

Au cours de 
la méiose,on voit, 
selon la concep- 
tion aujourd’hui 
classique du cy- 
tologiste anglais, 
se dérouler l’en- 
chaîinement phé- 


noménal suivant : SAT 

à la pachyténie Coupe transversale schématique d’une tétrade, inté- 

a lieu la division ressant le segment doté du centromère. PR — plan 
réductionnel; PE — plan équationnel; TS = «ter- 

des chromosomes tiary split ». 


d’un bivalent en 

chromatides mais la division des deux centromères de la tétrade 
ne survient qu’à l’anaphase de la seconde cinèse de maturation. 
Il s'ensuit que, pour le segment chromosomial incluant le cen- 
tromère (Sch. 6), la première mitose est nécessairement réduc- 
tionnelle. Ces notions ont été très fécondes et nous ont permis de 
saisir la nature des chiasmas, «cicatrices » de « crossing-over », 
et, d’une façon plus générale, la structure des tétrades qui doit 
être interprétée dans le cadre de la (one plane theory ». 
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Cependant, on peut se demander si la division du centromère 
coïncide bien, dans tous les cas, avec l’anaphase de la seconde 
cinèse. De nombreuses observations laissent présumer qu'il n’en 
est rien et que la duplication du kinétochore peut être plus précoce: 
dans les meilleurs travaux morphologiques que nous possédions sur 
la question, F. SCHRADER (1936, 1939) a montré, chez un Urodèle 
du genre Amphiuma, que le centromère était distinctement clivé 
dès la fin de la diacinèse et consistait alors en deux granules logés 
dans une coupe commissurale. Comme ScHRADER lui-même le fait 
remarquer, 1l est admissible qu’à cette dualité morphologique 
corresponde encore une unité fonctionnelle, ce qui permet de sauver 
la conception darlingtonienne. Mais celle-ci n’est plus applicable 
au cas de l’Hémiptère Rhytidolomia senilis dont ScHRADER (1940) 
a étudié la spermatogénèse: dès le début de la diacinèse, les homo- 
logues sont complètement séparés et chaque chromosome est lui- 
même divisé en deux chromatides parallèles mais largement espa- 
cées ! La division du centromère, au lieu de se produire à l’ana- 
phase IT, est donc effective avant la première division de matura- 
tion. A la fin de la diacinèse, les tétrades se forment «end to end », 
c’est-à-dire par une association terminale. 

Dans un trevail récent, OKsALA (1943) démontre qu'il est 
impossible d’interprêter correctement la structure des tétrades 
chez Aeschna, sans admettre une division précoce (diacinétique) 
du centromère. 

En somme, et c’est la conclusion que Je désire suggérer, l’impres- 
sion qui ressort de l’analyse des fäits relatifs, soit au nombre de 
chromonémas et au moment de leur division, soit au comporte- 
ment mitotique et méiotique du centromère, c’est que le «tempo » 
de ces phénomènes n’est pas, pour toutes les espèces, semblablement 
fixé. Il me semble plutôt que l’enchaînement causal des processus 
soit simplement déterminé dans son ordre de succession; chacun 
d’entre eux doit être réalisé avant que le suivant ne puisse lêtre: 
par exemple, dans le cas de Rhytidolomia, je verrais volontiers dans 
la déconjugaison des homologues le facteur permettant la division 
du centromère; ou, en d’autres termes, la division du centromère 
est inhibée aussi longtemps que les deux kinétochores d’un bivalent 
sont juxtaposés ou voisins. Cette notion d’une succession rigoureuse, 
mais comportant des étapes dont la chronologie est variable, permet 
de concevoir un parallélisme spatial approximatif et comportant 
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des décalages, par exemple entre les moments de division respectifs 
des chromosomes et du centromère. De tels décalages sont connus: 
je rappellerai seulement ici combien, pour HERLANT étudiant la 
cytologie de la parthénogénèse traumatique, était grand le rôle 
de la dissociation observée entre le cycle astérien et le cycle nucléaire. 

C’est en ayant ces notions présentes à l’esprit que nous abor- 
derons l’étude des particularités cytologiques qui, chez Pycnoscelus, 
ont spécialement retenu notre attention. 


B. L’ANTICIPATION CENTROMÉRIQUE. 


Pome Loustles typesede cinèses, chez Piyc- 
mHoscelus le centromere estnettement divisé 
a la -métaphase déjà (anticipation centro- 
mérique); les chromosomes métaphasiques 
ont un aspect anaphasique. Nous devons alors nous 
demander à quel moment, dans notre matériel, se produit la 
scission kinétochorique. L'ensemble des faits et plus spécialement 
ceux qui sont relatifs à la première cinèse de maturation, suggère 
que le redoublement du centromère a lieu lors de l’anaphase et 
accompagne la division des chromosomes anaphasiques en chro- 
matides. Les chromosomes anaphasiques sont donc, si nous nous 
reportons au cas général, des chromosomes doubles, notion dont 
nous tirerons parti en examinant les rapports de la parthénogénèse 
avec la polyploïdie. Et nous aurons encore à nous demander si des 
organismes autres que Pycnoscelus présentent également l’anti- 
cipation centromérique. 

Au point de vue terminologique, on pourrait prétendre que 
l’anticipation centromérique est une illusion due à un retard dans 
l'édification des formations fusorielles. Cette critique, admissible 
si l’on étudie isolément le comportement métaphasique, est infondée 
lorsque l’ensemble du cycle est pris en considération. L’endoméiose, 
en particulier, est un processus distinctement anticipé, puisque, 
réalisée à la post-pachyténie, elle est homologue de la première 
division de maturation habituelle. 


C. L’ATTRACTION TERMINALE (OU DISTALE). 


Fate n dance d "origine centromérique à une 
anticipation mitotique est freinée par une 
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attraction terminale maintenant longtemps 
untes ; dans Lér plam-séaatiomaale hé tete 
mités distales des chromatides. 

À la dénomination d’attraction terminale, par laquelle je tra- 
duis la «terminal affinity » de DARLINGTON, il serait peut-être 
préférable de substituer une désignation différente; en effet, ce 
que j'appelle, chez Pycnoscelus, l'attraction terminale, se manifeste 
dans tous les types de cinèses, qu’elles soient mitotiques ou méio- 
tiques, d’une part, et, d’autre part, lors des stades post-pachy- 
tènes du mâle. Or, DARLINGTON ne parle de «terminal affinity » 
qu’au seul sujet des chromosomes méiotiques. Cependant, dans mon 
matériel, les processus sont si évidemment les mêmes que je n’hésite 
pas à grouper tous les cas sous une étiquette commune. 

A l'attraction terminale dans les cinèses somatiques, Dar- 
LINGTON (1937, p. 29) ne consacre que quelques mots: « The chro- 
matids remain in contact at their ends until the anaphase separation 
finally draws them apart. throughout the prophase, chromatids 
have been merely held together either by a common pellicle sur- 
rounding them or, more probably, by a specific attraction existing 
between them. At anaphase therefore it is an attraction which 
has to be overcome rather than an intricate connection which has 
to be severed ». 

En ce qui concerne la «terminal affinity » proprement dite, le 
même auteur aborde le sujet à deux reprises; tout d’abord à la 
page 500: « The only type of association between non-homologous 
part of chromosomes in the nucleus consists of the association 
of ends. This is found in the prophase of meiosis in two ways. 
First, there is the special type of association found in the Coccidae 
(F. and S. H. ScHRADER, 1923-1932). This 1s perhaps analogous 
to the formation of a continuous thread in the prophase of meiosis 
in /cerya and in haploid Triticum monococcum. Its causation 1s 
unknown. Secondly, there is the special type of arrangement of 
chromosomes at the zygotene stage. » 

Plus loin (pp. 517-520), DARLINGTON discute encore les modes 
de terminalisation des chiasmas, mais son analyse minutieuse ne 
renferme guère de données utilisables pour nous. En effet, nous 
avons noté que, chez Pycnoscelus, tous les types de cinèses exhi- 
baient, à un haut degré, l'attraction terminale et que celle-c1 n’est 
nullement caractéristique des divisions méiotiques. Il est donc pro- 
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bable que nous avons affaire à un mécanisme qui n’a pas de rela- 
tions avec la terminalisation des chiasmas, mais doit relever de 
conditions propres à toutes les mitoses. 

Si nous retenons l’idée de quelque matière visqueuse assurant 
à la métaphase la cohésion des deux chromatides, nous pourrions 
supposer que l’écartement précoce des centromères refoule toute 
la substance de cette gaine vers les extrémités distales qui seraient 
ainsi plus fermement agglutinées qu'il n’est accoutumé. Une telle 
hypothèse établirait donc un lien causal entre la répulsion centro- 
mérique anticipée et l’attraction terminale. 

WuxiTE (1940) a, lui aussi, attiré l’attention sur les propriétés 
spéciales que possèdent les extrémités des chromosomes, dénom- 
mées «télomères » par MüLLER. Il s’agit d’une particularité qui, 
jusqu'ici, semble ne pas avoir été suffisamment analysée. 


D. PosT-PACHYTÉNIE ET ENDOMÉIOSE. 


Chez Siuba, pacbyténienest suivie d’un 
stade particulier de déconjugaison au cours 
duquel les centromères de chaque tétrade 
s“écartent. pour - former, sous membrane 
nucléaire, deux groupes symétriques; entre 
cesdenmgroupes,lles:bivalents étirés sont 
constitués chacun par deux chromosomes 
clivés et aboutés seulement par leurs extré- 
mités distales. 

her Paye ta pachytémie est survie:d’une 
déconjugaison complète attestée: a) par le 
nombre diploide de chromocentres au début 
dutecand accroissement; b} par la diploidie 
des divisions; de maturation. 

Le stade post-pachytène du S présente un intérêt tout spécial: 
nous pouvons nous attendre à rencontrer au cours de cette phase 
un raccourci des processus endoméiotiques, inabordables chez la © 
par l’examen direct. La brusque séparation des associés pachytènes 
qui ne demeurent unis que par l’attraction terminale, suscite le 
problème des chiasmas: en effet, ou bien l’affinité distale peut être 
considérée comme résultant de la terminalisation des chiasmas; 
ou bien cette affinité représente un processus fondamentalement 
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différent ; cette deuxième hypothèse est, en raison de ce qui précède, 
très vraisemblable. Nous voyons alors que, chez le S\ rien, si ce 
n’est l’attraction terminale, ne s’oppose à la séparation des homo- 
logues; 1l est alors temps de répondre à une question que nous 
avions posée en étudiant l’ovogénèse: «1x résolution des tétrades 
en univalents est-elle due à une répulsion centromérique anorma- 
lement puissante; ou bien, au contraire, le comportement des kiné- 
tochores ne met-1l en Jeu que les forces habituelles qui peuvent 
manifester des effets d’une ampleur inhabituelle parce que non 
freinées par la présence des chiasmas ? » Or, si nous refusons de 
voir, dans l'attraction distale, le résultat d’une terminalisation, 
nous pouvons alors affirmer que, chez Pycnoscelus, il n’existe de 
chiasmas à aucun moment. Ceci veut dire qu’il n’y a pas de «crossing- 
over» et cette absence de crossing-over doit, à son tour, trouver son 
explication dans une supposition que la réduplication précoce des 
chromosomes prophasiques rend vraisemblable: les filaments lepto- 
tènes sont déjà fissurés. Ce terme de fissuration, inspiré d’images 
empruntées au monde macrophysique, est probablement trop gros- 
sier : 11 doit y avoir des étapes dans la fissuration et nous concevons 
parfaitement que, si deux filaments «simples » ont une affinité 
maximum autorisant une union Zygoténique intime et, plus tard, 
les échanges de l’enjambement, deux filaments «potentiellement 
fissurés » puissent posséder encore suffisamment d’attraction réei- 
proque pour assurer les images morphologiques de la zygoténie 
sans pour cela qu’ils réalisent l’union extrêmement poussée d’où 
peut, à la pachyténie, surgir une éventualité de crossing-over. 
C’est donc à l’absence de chiasmas, plus qu’à une répulsion centro- 
mérique extraordinaire, que nous attribuons le divorce des homo- 
logues, lendoméiose. 


E. PROCESSUS AUTOMICTIQUES. 


Lors de la prophase ovogoniale, 1l y'a des 
conjugaisons à distance entre homologues 
lesquels occupent alors (un/territonremame 
cléaire. morphologiquement défini" Dams 
chacun de ces territoires, les deux/c'h roms 
somes d’une paire, nettement fissurés;sne 
sont pasen contact, MATTER 
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Il y a là un processus qui tend à regrouper les homologues et 
nous avons aussi rencontré des stades énigmatiques où de nom- 
breux éléments chromatiques se trouvaient réunis. 

Nous pourrions encore, d’un certain point de vue, voir dans 
l’existence de l’attraction terminale la manifestation d’une ten- 
dance automictique, cette attraction terminale pouvant être si 
forte qu’elle aboutira à une non-disjonction (attestée pour le 
chromosome X, par l’apparition d’un 4). 

Cependant, d’une manière générale, le rôle efficient des phéno- 
mènes automictiques paraît assez faible: les images qui manifes- 
tent leur existence sont localisées essentiellement dans les phases 
initiales de l’ovogénèse et la maturation, comme la segmentation, 
ne les font plus apparaître. 


CHAPITRE V 
ORIGINALITÉ DU CAS ET PROBLÈMES SOULEVÉS 


À. LA SIGNIFICATION DES DEUX DIVISIONS DE MATURATION. 


«.… et PEHANI.… chez Carausius ont observé 
que l’œuf des Phasmides émet deux globules 
polaires, et que... les deux divisions de matu- 
ration s’effectuent avec le nombre diploide.. 
On ne saurait admettre, sans vérification sé- 
rieuse, ce fait si exceptionnel dans le règne 
animal. » VANDEL, 1931. 


Si les résultats de PEHANI ont paru si extraordinaires à VANDEL, 
c’est en raison du ballast théorique dont, depuis WEISMANN, la 
question de la réduction est chargée. La vieille alternative — réduc- 
tionnelle ou équationnelle ? — modèle de question mal posée, a 
pendant longtemps obscurci la question. Nous savons, grâce à 
BELLING et à DARLINGTON, que le dilemme est inexistant et que la 
première division est toujours réductionnelle pour le segment cen- 
tromérique, que nous situerons, pour la commodité du rappel, en 
amont d’un premier chiasma; en aval de ce chiasma, la première 
division est équationnelle jusqu’au second chiasma à partir de quoi 
elle redevient réductionnelle et ainsi de suite. À la deuxième mitose, 
il y aura simplement scission selon le plan de chaque segment qui 
n’a pas été utilisé à la première cinèse. Chacune des deux divisions 
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est donc à la fois réductionnelle et équationnelle pour une tétrade 
donnée dès qu'il existe, ne serait-ce qu’un seul chiasma. 

Que se passe-t-1l alors chez Pycnoscelus ? Les schémas 6 et 7 
répondent à la question. Dans le schéma 6, p. 75, nous voyons tout 
d’abord que, pour les organismes à reproduction bisexuée, la divi- 
sion selon PR se fait à la première cinèse (si l’on considère seule- 
ment le segment renfermant le centromère); celle selon PE inter- 
vient à la deuxième; celle selon TS à la première cinèse de segmen- 
tation. Dans le cas de Pycnoscelus, la division PR est effective lors 
de l’endomeiose; les mitoses de maturation se déroulent par con- 
séquent en utilisant les plans de scission PE et TS; la première 
cinèse de segmentation nécessitera un clivage nouveau. Dans l’an- 
cienne terminologie, nous dirons que les deux divisions de matu- 
ration sont équationnelles. Et elles le sont vraisemblablement 
puisque, chez Pycnoscelus, il ne se forme pas de chiasmas. 

Du point de vue centromérique (sch. 7), ceci signifie que, si 
dans le cas habituel il y a deux divisions du kinétochore de la 
pachyténie à l’anaphase de la première mitose de segmentation, 
il y en a trois (au moins) chez notre Blatte. Les faits observés 
s'expliquent donc aisément en faisant intervenir la notion d’«anti- 
cipation centromérique » qui nous fournit une interprétation pure- 
ment cytologique. 

À un autre point de vue, 1l n’est pas interdit de supposer que la 
persistance de deux divisions, dans la maturation, indique une 
parthénogénèse d’origine récente. 

Enfin, l'examen de la figure demi-schématique (sch. 8, p. 84) 
sugoère une troisième explication: on remarquera que la cinèse de 
maturation a des dimensions géantes par rapport aux autres types 
de divisions. La comparaison de B avec A et C impose à l’esprit la 
nécessité d’une réduction quantitative de la substance chromo- 
somique. Tout se passe comme si, inversément à la classique relation 
nucléo-plasmique, il existait un rapport plasmo-nucléaire ; comme si, 
au cours du grand accroissement, l’hypertrophie cytoplasmique 


SCHL 


Le comportement d’un bivalent pachytène, à gauche, dans le cas général de 
reproduction bisexuée, à droite chez Pycnoscelus. De la pachyténie à l’ana- 
phase de la 1re division de segmentation, le centromère se divise deux fois 
dans une méiose de type habituel, trois fois chez Pycnoscelus. Les stades 
encadrés se déroulent sous membrane nucléaire. 
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avait entrainé une hypertrophie chromosomiale, ramenée à la 
norme par la rapide succession de deux divisions. 

Il va sans dire que ces trois interprétations ne s’excluent nulle- 
ment, mais se complètent. Pour nous en tenir à la plus certaine, 
la première, nous voyons que le seul problème consiste à comprendre 
les causes de l’anticipation centromérique. C’est ce que nous tente- 
rons dans le dernier paragraphe de ce chapitre. 


SCH. 8. 


Les types de divisions de Pycnoscelus dessinés à la même échelle. A. Cinèse 
ovogoniale ; B. Femelle: 1re division de maturation; C. Femelle: 2e division 
de maturation; D. Mâle: 1re division de maturation; E. Mâle: 2e division 
de maturation. 


B. LE cAS DES PHASMIDES. 


Il existe un seul exemple de conditions comparables à celles de 
Pycnoscelus, exemple qui nous est offert par certains Phasmides. 
Parmi ces derniers, nous devons d’ailleurs distinguer deux cas. 

1. El ya 4d'eux2tod'ivus 1 omisstdie Monastir 
toutes deux avec le nombre haploide de 
chromosomes. Des processus Æutomicthoqnmes 
rétablissent la diploiïdie. Cette éventualité se ren- 
contre chez la plupart des espèces à parthénogénèse facultative, 
mais aussi chez Bacillus rossu, purement thélytoque, et qui a été 
particulièrement étudié. Von BAEHR (1907) a constaté, pour cette 
espèce, les faits suivants: peu avant la maturation, il y a 18 à 20 
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chromosomes qui doivent être considérés comme des tétrades. Il 
se produit alors une première division, à l’équateur de laquelle 
von BAEHR compte, avec difficulté en raison d’un dédoublement 
précoce de certains éléments, 17 à 18 bivalents. Après expulsion du 
premier polocyte, survient la deuxième mitose, dont la métaphase, 
rarement observée parce que d’accomplissement rapide, montre 
20 chromosomes environ. Ces résultats sont très clairs: nous savons 
par CAPPE DE BAILLON et ses collaborateurs (1937) que, chez 
Bacillus rossi, le nombre diploïde est égal à 36. Par conséquent, 1l 
est certain que les divisions de maturation se déroulent avec le 
nombre haploide de tétrades et de dyades. Comme von BAEHR sou- 
ligne expressément qu'il n’y a pas de fusion du second polocyte 
avec le noyau ovulaire, ies processus automictiques doivent appa- 
raître au cours des phases initiales de la segmentation et le cas 
serait ainsi tout à fait comparable à celui des Solenobia de SEILER. 
La réduction s’opérant comme dans les formes bisexuées, on peut 
s'attendre à une disjonction mendélienne typique, ce que FRYER 
(1913) a noté chez une espèce thélytoque Cuniculina cuniculus. 
Les phases du petit accroissement de Bacillus rossit ont été suivies 
par PEHANI (1924) qui décrit un cours parfaitement normal jusqu’à la 
zygoténie. Plus tard, les chromosomes sont «in Kôürnchen zerfallen», 
ce qui n’a pas permis d'observer la diacinèse et la formation des 
tétrades. Ceci n’a rien d’étonnant puisque, dans l’ovogénèse des 
Orthoptères, la pachyténie est normalement suivie d’un stade 
confus. Ajoutons enfin, pour compléter les renseignements cyto- 
logiques relatifs à Bacillus rossit que CAPPE DE BAILLON et VICHET 
(1939) ont eu l’occasion d’étudier un mâle accidentellement apparu: 
cet individu présentait 32-36 éléments chromatiques dans ses sper- 
matogonies, 16-18 dans les cinèses réductionnelles; il s’agit proba- 
blement d’un mâle normal et non d’une femelle intersexuée, encore 
que CAPPE DE BAILLON ait été intrigué par le nombre pair de chro- 
mosomes spermatogoniaux, fait qui s’expliquerait en admettant 
que nous avons affaire à une femelle génotypique. 

RCE Ce r tammenC ar qusius Fe cycle’chro- 
mosomique est semblable à celui de Bacillus. 
Chesmd autres; il y a deux divisions de matu- 
ration diploïdes. Nous devons à CAPPE DE BAILLON 
et à ses collaborateurs (1934-1937) une belle série de recherches 
sur les Phasmides de ce genre. Notons tout de suite que la systé- 
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matique du groupe est très insuffisamment connue et que l’attri- 
bution des diverses formes à une espèce donnée est souvent impos- 
sible en raison d’un polymorphisme étendu et du manque de pré- 
cision des critères spécifiques. Si nous faisons abstraction du C. ro- 
tundatn-lobatus, dont le mâle, étudié par FAVRELLE (1934) ne pos- 
sède que 21 grands chromosomes, c’est que cette espèce n’est pro- 
bablement pas un Carausius s.s. mais doit être, d’après FAVRELLE, 
affectée au genre Greenia. Restent alors, outre C. morosus, trois 
espèces: C. juvenilis, C. theiseni, C. furcillatus. 

C. juvenilis, normalement bisexué, possède, chez le mâle, 
41 chromosomes à l’état diploïide (FAVRELLE, 1934); le nombre 
haploïde est de 21 et la digamétie de type XO. 

C. theisent, toujours parthénogénétique, renferme, dans ses 
cellules, 39-45 chromosomes, les valeurs les plus fréquentes étant 40 
et 42. Il existe deux chromosomes punctiformes, toujours faciles 
à mettre en évidence, et qui prouvent la diploïdie de l’espèce. 

C. furcillatus, très voisin, peut-être identique à C. morosus, est, 
lui aussi, constamment parthénogénétique. L’insecte est très inté- 
ressant au point de vue chromosomique: voici un résumé des cons- 
tatations faites à son sujet par CAPPE DE BAILLON. Des 99 pro- 
venant d’une première station (« Sentier Levinge ») montraient: en 
1932, 67-73 chromosomes; en 1934, 64-70; trois chromosomes sont 
distinctement en V. 

Une seconde station (« Shembaganur ») livre des Phasmes qui 
ont 60-72 chromosomes, dont 3 V. Parmi les descendants, phéno- 
typiquement variables, CApPE DE BAILLON observe une augmen- 
tation, puis une stabilisation, dans le nombre des chromosomes: 
c’est ainsi que des 99 donnant des descendants strumeux et à 
10€ urotergite normal, montrent: en 1932, 92-97 chromosomes; en 
1933, 89-91; en 1934, 87-89. Alors que les 99 mères de filles stru- 
meuses à 10€ urotergite bilobé renferment: en 1932, 97-100 élé- 
ments; en 1933, 85-88; en 1933 encore, 89-91; en 1934, 85-88. 

CAPPE DE BAILLON admet alors que, par rapport aux espèces 
précédentes, C. furcillatus est un triploide (individu possédant 
64-73 chromosomes) ou un tétraploide (individu de la lignée 
ayant atteint le maximum de 92-100, progressivement revenus à 
8o chromosomes, environ). 

Avant d’aller plus loin, fixons la formule schématique que 
devraient posséder les polyploïdes de Carausius: C. juvenilis a 
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41 chromosomes chez le &, soit 42 chez la ©. L’assortiment haploïde 
est donc 21, ce qui donne: 63 pour le triploide, 84 pour le tétra- 
ploide. 

Passons maintenant à C. morosus, le plus répandu des Phasmes: 
en Europe, l’espèce, introduite 1l y a un quart de siècle par PANTEL, 
est pratiquement toujours parthénogénétique, alors que le compor- 
tement primitif n’est pas absolument certain: « On ne sait pas très 
bien, en effet, ce qui se passe dans la nature car, dans la ponte 
d’une femelle de cette espèce capturée en pleine campagne, PANTEL 
et DE SINETY ont observé une proportion médiocre de femelles 
pures, un grand nombre de gynandromorphes à tous stades et un 
certain nombre de mâles purs. » (CHoPARD, 1938.) 

Peu de mâles ont été soumis à des investigations cytologiques: 
PEHANI (1925) n’a disposé que de deux individus dont l’état de con- 
servation était insuffisant. CAPPE DE BAILLON et VICHET n’ont 
publié qu’une brève note (1939) fixant le nombre de chromosomes 
à 64-68. Etant donné que l’apparition d’intersexués est relative- 
ment fréquente dans la descendance de C. morosus; étant donné 
encore que, dans d’autres genres de Phasmes {Clonopsis, Leptynia) 
.les S4 accidentels sont fonctionnellement inaptes, 1l est tentant 
d'admettre que les 43 d'apparence normale qui apparaissent de 
temps en temps ne sont en réalité que des intersexués. 

Qu’en est-il de la femelle ? CAPpPE DE BAILLON lui attribue 64 
à 74 éléments, le nombre triploïde schématique étant, nous l’avons 
vu, de 63. Deux auteurs seulement ont étudié l’ovogénèse. NAcHTSs- 
HEIM (1923) n’a communiqué qu’une note brève, dont J'extrais le 
passage le plus significatif: «… Weibchen und Männchen diploid 
sind. Die Eier bilden zwei Richtungskôrper, behalten aber die 
diploide Chromosomenzahl bei, bezw. verdoppeln die haploide Zahl 
wieder. » Si, ce qui n’est pas douteux, le « bezw. » n’ouvre pas une 
alternative, mais précise le sens de la phrase, NACHTSHEIM admet 
donc que les divisions de maturation se font avec le nombre haploïde, 
ce qui postule l’existence de processus automictiques. Le cas serait 
donc identique à celui de Bacillus rossi. En l'absence de tout docu- 
ment, 1l est difficile de se faire une opinion sur la valeur des obser- 
vations de NacHTsHEIM. Cependant, lorsque, en 1924, puis en 
1925, PEHAN: aboutit, étudiant le même matériel, à des conclusions 
toutes différentes, NACHTSHEIM se tut et n’a jamais publié ses 
recherches in extenso, ce qui donne à penser qu’il n’était pas suffi- 
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samment certain de ses propres résultats pour les opposer à ceux 
de PEHANI, ou bien qu'il s’est rallié aux vues de ce dernier. 

PEHANI (1925) a suivi le cours de l’ovogénèse: les mitoses ovo- 
goniales et folliculaires renferment «etwas über 60 Chromosomen », 
nombre diploïde. Durant la première période d’accroissement, il 
observe des noyaux qui ressemblent beaucoup à ceux que j'ai 
figurés chez Pycnoscelus; sa figure 13, en particulier, manifeste 
l’existence de prochromosomes préleptotènes massifs. Les figures 
de zygoténie abondent et montrent nettement une association 
parallèle des chromosomes. Un peu plus tard, certains filaments 
sont plus épais que les autres. La pachyténie, facile à observer, est 
suivie d’une strepsiténie, à mon avis très peu caractéristique: les 
noyaux strepsitènes figurés étant encore nettement pachytènes.. 
Dans deux cas seulement, PEHANI dit avoir rencontré un stade diaci- 
nétique, interprétation qui me paraît incorrecte: la figure 20, singu- 
lièrement, doit se rapporter à une prophase ovogoniale; l’auteur 
affirme d’ailleurs que le nombre de chromosomes présents « beträgt 
weit mehr als die haploide Chromosomenzahl ». Il peut donc tout 
au plus s’agir de ce que J'ai appelé, chez Saga pedo, une pseudo- 
diacinèse, le noyau étant diploïide. Le grand accroissement ne 
présente guère d'intérêt pour notre propos si ce n’est l’occasionnelle 
rencontre, lors des stades initiaux, de noyaux à gros éléments 
chromatiques bien distincts, et dont l’aspect est tétradique. L’au- 
teur dit que ces noyaux se prêtent plus facilement encore à la 
numération que les noyaux diacinétiques, mais, chose étrange, 1l 
ne donne pas le résultat de la numération. D’après le contexte, 
il n’est pas douteux cependant que le nombre soit diploïide; parmi 
les chromosomes à ce stade, PEHANI observe constamment un 
groupe formé de cinq éléments, environ. La première division de 
maturation montre, avec une clarté parfaite, le nombre diploïde 
de chromosomes: les figures 28 et 30 mettent ce point hors de 
doute. La numération précise, assez difficile, aboutit à 62 et 64 élé- 
ments. Après expulsion du premier polocyte, une deuxième division 
s’opère, qui, elle aussi, aboutira à l'expulsion d’un polocyte. La 
figure 32 représente une métaphase Il, assez mal fixée, dont les 
chromosomes manifestent un assez haut degré d’agglutination; 
cependant, «es kann … kein Zweifel bestehen, dass wir es auch in 
der Metaphase der zweiten Reifeteilung mit der diploiden und 
nicht mit der haploiden Chromosomenzahl zu tun haben ». 
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En somme, abstraction faite de quelques points de détail relevés 
chemin faisant, et qui me paraissent douteux, les observations de 
PEHAN: sur Carausius ressemblent étonnamment aux miennes sur 
Pycnoscelus. Dans les deux cas, la diploïdie ovogoniale est suivie 
d’une zygoténie normale qui, semble-t-1l, devrait entrainer la for- 
mation d’un nombre N de tétrades. Il n’en est rien, et c’est avec le 
nombre diploide que se déroulent les deux divisions de maturation. 

Il y a probablement un autre point de ressemblance entre 
C. morosus et Pycnoscelus : chez ce dernier, en dépit d’un nombre 
peu élevé de chromosomes, la détermination du nombre diploïde 
est difficile; lors de mes premières numérations (MATTHEY, 1942) 
j'avais abouti au chiffre 40, la difficulté étant, comme nous l’avons 
vu, imputable au dédoublement très précoce des éléments chroma- 
tiques. J’avoue très volontiers que si je n’avais eu la chance d’obte- 
nir un mâle dont les cinèses haploïdes étaient d’un décompte aisé 
et sûr, Je ne serais peut-être pas parvenu à une certitude complète 
par la seule analyse du matériel diploïde. Ce qui pose la question 
suivante: la variabilité observée dans la formule chromosomique 
de Carausius est-elle réellement inhérente au sujet d’étude, comme 
.CAPPE DE BAILLON, pour les Phasmides, et moi-même pour Saga 
pedo, l'avons admis jusqu'ici, tout en faisant remarquer que de 
telles anomalies ne sont pas incompréhensibles chez des organismes 
soustraits au rigoureux contrôle méiotique, ou bien ne s’agirait-1l 
pas d’une illusion due au dédoublement anticipé ? Cette hypothèse 
n’est pas inconciliable avec les faits que nous révèlent les dessins de 
CAPPE DE BAILLON: bien souvent, singulièrement dans le cas des 
Carausius du sentier Levinge, on voit des couples d’éléments sem- 
blables placés l’un à côté de l’autre (voir, par exemple, la figure 18 
du travail de 1935). Je dois cependant reconnaïtre, après avoir 
examiné le profil des métaphases de Carausius morosus dans des 
préparations de cellules folliculaires fixées au FLEMMING et colorées 
au FEULGEN, que l’anticipation centromérique ne semble pas se 
rencontrer dans ce matériel. Mes observations sont toutefois trop 
peu nombreuses encore pour que je puisse être tout à fait affirmatif 
sur ce point. D’autre part, la variation est souvent si étendue qu’il 
est impossible de ne pas y voir une qualité inhérente au matériel. 

Ceci nous amène à nous demander si, comme le suppose CAPPE 
DE BAILLON, les Carausius à nombres chromosomiques élevés sont 
des polyploïdes. Je résume brièvement ici les arguments qui sont 
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favorables à cette conception: 1) En partant des données fournies 
par C. juvenilis bisexué, espèce dont la femelle possède 42 chromo- 
somes, on constate que les formes du groupe C. morosus ont le 
plus souvent de 64 à 73 chromosomes, ce qui est tout proche de 
la formule triploïde schématique 63; d’autre part, nous avons vu 
qu’une lignée de C. furcillatus renfermait, dans ses cellules, 85 à 
89 éléments, valeurs voisines de celle qu'offrirait un tétraploide 
théorique, 84. 

2. Chez les Carausius présumés triploïdes, 1l y a trois grands 
autosomes en U; 1l y en a quatre chez les C'arausius supposés tétra- 
ploides. 

3. Chez un mâle de Carausius de Shembaganur, la formule 
diploïde est approximativement égale à 64; mais la spermatogénèse, 
aberrante, aboutit à des spermatides qui ont, soit 20, soit 21 chro- 
mosomes. 

4. Dans les cellules présumées tétraploïdes, les plaques équato- 
riales, «au lieu d’être planes, sont formées de deux lots de chromo- 
somes décalés l’un par rapport à l’autre, ou situés dans deux plans 
se coupant à angle obtus ». En outre, beaucoup de divisions sont 
très inégales. 

Ces arguments forment un faisceau puissant et je me rallie volon- 
tiers à la conception de CAPPE DE BAILLON. Quelques réflexions sont 
cependant permises: ayant eu beaucoup de peine à décompter les V 
de Saga pedo, insecte qui, avec ses 68 chromosomes, offre des condi- 
tions d’analyse comparables avec celles des Phasmes, plus aisées 
même, car la taille des cellules est plus grande, je me demande si 
l'existence des 3 ou 4 V est absolument hors de doute. Si je suis 
poussé à poser cette question c’est, d’une part, qu'il est difficile de 
concevoir qu’un insecte triploide fasse une zygoténie normale 
(PEHANI), d’autre part, et surtout, en raison du cas de C. theiseni. 
Je m'explique: dans son travail sur la spermatogénèse des Phasmes, 
FAVRELLE (1934) s’est demandé si l’évolution du groupe pouvait 
être interprétée dans le cadre des idées de ROBERTSON sur la for- 
mation des chromosomes en V. Après examen, FAVRELLE renonce 
à cette hypothèse, d’abord parce qu'il ne retrouve pas tous les eri- 
tères que ROBERTSON attribue aux «véritables » V, ensuite parce 
qu'il est impossible d'admettre les homologies chrosomiques que 
réclamerait la théorie en cherchant à l'appliquer, par exemple au 
cas des Greenia et des Sipyloidea. En ce qui concerne le prefüier 
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point, rl ne faut pas oublier que ROBERTSON a travaillé sur un maté- 
riel extraordinairement favorable et que tous ses critères de la 
bivalence des V ne se rencontrent pas dans tous les groupes où la 
conception s’est révélée féconde (voir par exemple mes travaux sur 
les Sauriens). La deuxième objection ne me semble pas valable: 
FAVRELLE a appliqué l'hypothèse de ROBERTSON à sept espèces 
appartenant à quatre tribus distinctes, donc à un matériel phyléti- 
quement très disparate. Or, il est hors de doute que la conception 
robertsonienne se vérifie, généralement, dans des groupes systé- 
matiques restreints: prenons, par exemple, le cas du genre Greentia 
(tout proche des Carausius) et celui des Carausius s.s. Greenia 
rotundato-lobatus possède (S) 22 chromosomes, très grands, pro- 
bablement tous en V. Carausius juvenilis montre 42 chromosomes, 
qui, le chromosome sexuel excepté, sont tous d’attachement ter- 
minal ou subterminal. La dérivation robertsonienne s'impose à 
l’observateur puisque la formule de C. juvenilis, exprimée en univa- 
lents, est exactement 44, soit le double de 22. Si nous passons 
maintenant de C. juvenilis à C. furcillatus, 1l est évident qu’une 
interprétation de type robertsonien est impossible, puisque, dans 
. les deux cas, presque tous les chromosomes ont l’aspect univalent. 
Et l’on pourrait voir dans cette constatation un argument supplé- 
mentaire en faveur de la triploïdie. Mais alors, où placer €’. theisent ? 
L'espèce possède entre 39 et 45 chromosomes, la plus belle des 
quatre figures données en montrant 44. On pourrait, à la lecture de 
ce chiffre, supposer que C. theisent est voisin de C. juvenilis à 
42 éléments. Mais chez C. juvenulis, 1l n’y a que deux V, les hétéro- 
chromosomes, alors que chez €. theisent il y en a (d’après les figures 
de CAPPE DE BAILLON, 1934) probablement 22 ! 

Ceci veut dire qu’exprimée en éléments unitaires, la formule 
de C. theisent est égale à 44 plus 22, soit 66 chromosomes, qu’elle 
est donc toute proche de celle des espèces du groupe morosus- 
furcillatus. Or, C. theiseni, comme le fait remarquer CAPPE DE 
BAILLON, montre clairement dans ses cinèses deux chromosomes 
punctiformes, très faciles à identifier, et qui sont un indice de 
diploïdie ! 

En somme, si je voulais résumer ma pensée actuelle, je dirais 
que, tout en admettant très volontiers la vraisemblance de l’hypo- 
thèse de CappE DE BAILLON, hypothèse qui suppose done la poly- 
ploïdie, généralement la triploïdie des Carausius du groupe furcil- 
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latus, certains points demeurent d’une interprétation difficile et 
qu'il y a encore place pour une conception un peu différente des 
faits, conception que l’analyse des faits relevés chez Pycnoscelus 
va nous suggérer. 


C. PycNoScELUS EST-IL UN POLYPLOÏDE ? 


Admettons un instant que je n’aie pas eu la chance d’obtenir 
un mâle de Pycnoscelus. La triploïdie de l’espèce serait apparue 
comme très vraisemblable, en faveur de quoi j'aurais pu invoquer 
les arguments suivants: 1. L’espèce bisexuée très voisine, Leuco- 
phaea maderae, possède 24 chromosomes; le chiffre observé chez 
Pycnoscelus (1938) est donc très proche de celui que compterait un 
triploïde schématique, c’est-à-dire 36; 2. Le cas semble très analogue 
à celui de Trichoniscus provisorius chez lequel VANDEL (1928) a prouvé 
l'existence d’une race bisexuée diploïde à 16 chromosomes et d’une 
race parthénogénétique triploïde à 24 éléments. Il s'apparente 
également au comportement mis en évidence par CAPPE DE BAILLON 
chez les Phasmides. 

Quant aux faits relatifs à la méiose, 1ls seraient encore compré- 
hensibles en admettant que la zygoténie n’est qu'illusoire: le bou- 
quet serait formé d’univalents dont la fissuration, en faisant appa- 
raître des filaments doubles, provoquerait des aspects évocateurs 
d’une association des homologues. 

Cet édifice logique est évidemment insoutenable: le mâle de 
Pycnoscelus nous a montré une méiose impeccable de régularité et 
au cours de laquelle les 37 chromosomes se muent en 18 tétrades 
accompagnées de l’X univalent. Il est donc absolument exclu que 
notre Blatte soit un triploïde. 

Serait-elle un tétraploïde, combinaison compatible avec une 
méiose normale ? Certainement non: si nous prenons Leucophaea 
comme base, le tétraploide posséderait 48 chromosomes, soit 10 de 
plus que Pycnoscelus. D'autre part, les 44 tétraploides montre- 
raient, non pas un, mais deux chromosomes X. Même en supposant 
la perte de l’un des X, l'hypothèse ne serait pas satisfaisante, car 
le rapport hétérochromosomes/autosomes serait alors altéré dans le 
sens de l’hypermasculinité, génératrice d'individus stériles, ce qui 
ne semble pas avoir été le cas du mâle observé, producteur d’un 
grand nombre de spermatozoïdes. Et si l’on voulait encore présumer 
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la fusion des deux X en un X «compound », la forme en V de l’hété- 
rochromosome étant le témoignage de cette fusion, on s’abuserait 
puisque chez toutes les Blattes cytologiquement observées l’hétéro- 
chromosome a la forme d’un V. 

Pycnoscelus n’est donc pas un polyploïde, au sens habituel de 
ce terme. Pouvons-nous alors nous expliquer pourquoi il est doté 
de 38 chromosomes, alors que Leucophaea, très voisin, n’en a que 24 ? 
Un mécanisme robertsonien n’est pas improbable: certes, les des- 
sins de MoRrsE (1909) semblent montrer que tous les chromosomes 
de Leucophaea sont en V, encore que les deux seules figures du 
travail ne permettent pas d’être absolument affirmatif à cet égard. 
Chez Pycnoscelus, l'examen des cinèses diploïides m’a permis d’ad- 
mettre qu’il y avait, outre les deux hétérochromosomes, 10'éléments 
à attachement médian. Mais l'étude des mitoses de maturation 
démontre que tous les autres chromosomes sont sub-médians ou 
sub-terminaux et 1l est difficile de faire entrer ces éléments dans 
notre petit calcul qui aboutirait à un «nombre fondamental » de 
90 chromosomes pour Pycnoscelus, 48 pour Leucophaea, approxima- 
tion assez satisfaisante. 

Je serais plutôt enclin à invoquer une polysomie portant sur 
6 paires d’homologues: Pycnoscelus serait un polyploïde partiel, 
7 chromosomes étant représentés deux fois, et 6 quatre fois (d’autres 
combinaisons seraient évidemment possibles). 

L'hypothèse de la polysomie, appliquée aux Phasmes, a d’ailleurs 
été entrevue par CAPPE DE BAILLON (1938) dont je donne ici quel- 
ques citations: « La polysomie.. est à peu près générale; la diploïdie 
n’est presque toujours qu’approchée, la formule oscillant légère- 
ment autour du nombre type... l’haploidie du Menexenus armatus 
et la polyploïidie du Carausius furcillatus s’accompagnent elles- 
mêmes de polysomie ». Et plus loin: « Plutôt que de faire rentrer 
de telles oscillations dans les cadres rigides de la polyploïdie, ou 
même de la polysomie, il vaut mieux parler... de déséquilibre cellu- 
laire… Cet état. est instable et le demeure pendant l’établissement 
progressif d’un nouvel équilibre ». En mettant ainsi l’accent sur 
la polysomie et non sur la polyploiïdie, nous pouvons alors réduire 
la plupart des difficultés rencontrées: les trois autosomes en V du 
C. furcillatus et les deux chromosomes punctiformes de C. theisent 
ne nous apparaissent plus comme prouvant la triploïdie de l’un, la 
diploïdie de l’autre, la contradiction qui nous empêchait d’homo- 
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loguer cytologiquement deux espèces si voisines est supprimée; 
certains éléments peuvent être trisomiques, d’autres demeurant 
diploides. 


D. POLYPLOÏDIE ET PARTHÉNOGÉNÈSE. 


Rappelons brièvement quelques définitions. Les allopolyploïdes 
résultent de la juxtaposition, dans un même noyau, de garnitures 
chromosomiques empruntées à deux espèces différentes. Ce qui se 
produit par le mécanisme d’un croisement interspécifique. Mais les 
individus ainsi produits sont inféconds puisqu'ils ne peuvent for- 
mer des gamètes équilibrés, à moins que ne survienne une endo- 
mitose assurant le redoublement des deux lots. Ce processus, très 
important facteur de l’évolution en botanique, a tout d’abord été 
mis en évidence par ERNST (1918) et aboutit à la formation d’espèces 
nouvelles. L’endomitose, événement incertain, peut se produire 
plus ou moins vite: on conçoit que les plantes qui, grâce à leur 
reproduction asexuée sont capables de se reproduire en absence de 
gamètes féconds et de «tenir », montrent fréquemment un phéno- 
mène qui est en somme inconnu chez les animaux. SUOMALAINEN 
(1940) est le seul auteur qui attribue une origine hybride à certaines 
espèces parthénogénétiques de Curculionides. [1 défend son hypo- 
thèse en se basant sur le groupement gonomérique très net observé à 
la métaphase de l’unique division de maturation. Il va sans dire que 
dans ce cas la polyploïdie n’est pas indispensable à la vie de l’espèce 
puisque les organismes en question se reproduisent sans fécondation. 

Ce cas mis à part, c’est l’autopolyploïdie qui intéresse le zoolo- 
giste. L’autopolyploïde possède un nombre de chromosomes qui 
est un multiple du nombre haploïde. Si ce multiple est pair (artio- 
polyploïde) une méiose normale est possible; le multiple est-il 
impair (périssopolyploïde) un appariement normal est impossible 
et il se forme des gamètes déséquilibrés, d’où stérilité. Il n’est donc 
pas surprenant que les seuls cas connus de périssoploïdie se ren- 
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Comportement d’un seul (Diploïde, Pycnoscelus) ou de deux chromosomes non 
homologues (Tétraploïde) au cours de la mitose et de la méiose. La compa- 
raison des trois types montre bien que Pycnoscelus est un «tétraploide 
potentiel ». 
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contrent chez des formes parthénogénétiques; mais ces dernières 
nous offrent également de bons exemples d’artioploïdie. 

Je n’ai pas l’intention d’énumérer ici ou d’analyser les cas les 
plus célèbres (Solenobia, Trichoniscus, Artemia, Curculionides); le 
lecteur trouvera d’excellents exposés à ce sujet dans le livre de 
VANDEL (1931) et dans le beau travail de SUOMALAINEN (1940). Ce 
qu'il y a d’intéressant à retenir, c’est que, dans tous les exemples 
précités, ce sont les processus automictiques qui jouent un rôle 
de premier plan dans l’établissement et dans le maintien de la poly- 
ploïdie. C’est ainsi que, chez les Solenob1a, les recherches classiques 
de SEILER (mise au point, 1943), montrent le retour au nombre 
caractéristique de chromosomes assuré, dans les races parthéno- 
génétiques diploide et tétraploide, par une fusion des premiers 
noyaux de segmentation, le même résultat étant atteint, chez 
Artemia, par l’union du second polocyte avec le pronucléus de l’œuf. 

Or, chez Pycnoscelus, auquel nous avons dénié la qualité de 
polyploïde, «au sens habituel du terme », nous voyons apparaître 
une possibilité toute différente de polyploïdie. Les tendances auto- 
mictiques sont 1c1 peu importantes et la constante cytologique la 
plus fréquente, c’est l’anticipation centromérique. Dans la figure 
(sch. 9) je compare le comportement des chromosomes mitotiques 
et méiotiques de Pycnoscelus, d’une part avec celui d’un diploïde 
bisexué, d’autre part avec celui d’un tétraploïde. Nous voyons 
immédiatement que, lors de la mitose, le chromosome anaphasique 
de Pycnoscelus, déjà clivé, est en somme l’équivalent de deux chro- 
mosomes ordinaires. À la méiose, un seul chromosome de Pycnoscelus 
fournit à l’anaphase de la première division de maturation ce que 
fournissent deux chromosomes, dans le cas habituel. 

Les prestations d’un seul chromosome de notre Blatte sont donc 
comparables à celles que fournissent normalement deux chromo- 
somes; tout se passe comme si Pycnoscelus possédait, non pas 38, 
mais 76 éléments. Ce comportement si spécial me semble mériter 
une dénomination: je parlerais volontiers, dans le cas qui nous 
occupe et dans les cas analogues, d’une polyploïdie potentielle, dont 
la cause profonde est l’anticipation centromérique. 
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E. ORIGINE DE LA PARTHÉNOGÉNÈSE DE PYCNOSCELUS. 


Que savons-nous de Pycnoscelus surinamensis dans son habitat 
normal, qui est, comme ROEsER (1940) l’a montré, la totalité des 
régions équatoriales du globe comprises entre les deux tropiques ? 

Au point de vue biologique, très peu de choses: REHN et HEBARD 
(1927) signalent que l’adulte se rencontre sous les pierres et les détri- 
tus, alors que les larves sont franchement fouisseuses et, d’après 
CauDELL (in CHopARrD, 1938) de mœurs sub-aquatiques. 

La distribution géographique et les variations de la « sex-rat10 » 
dans la zone tropicale nous intéressent tout spécialement. J’ai 
cherché à réunir le plus grand nombre de données possibles sur ce 
point, mais, en raison de la malice des temps, je n’ai pu recevoir 
les renseignements que Je désirais que des Musées de Bâle, de Zurich, 
de Paris, ainsi que du « Deutsches Entomologisches Institut » de 
Berlin, établissements dont je remercie les directeurs, MM. les 
D'S HANDSCHIN, SCHNEIDER-ORELLI, CHOPARD et SACHTLEBEN. 

Les matériaux conservés dans les musées peuvent d’ailleurs 
donner une idée erronée sur la proportion réelle des sexes: les S4' des 
_Blattes étant souvent plus petits, plus agiles, et aussi de moindre 
longévité que les 99, les collections montreront souvent un excédent 
de celles-ci. Pour chercher à préciser quelle peut être l'importance 
de cette cause d’erreurs, j’ai relevé, dans la monographie de REHN 
et HEBARD sur les Blattes des Antilles, la proportion sexuelle des 
espèces bisexuées appartenant à la même sous-famille que Pycno- 
scelus ( Panchlorinae). Voici les résultats de ce pointage: 


Leucophaea maderae  . . . 24 99 13 44 
Panchlora cubensis . . . . 19290 19 44 
Panchioraesasat =.) . . . 18 DO 15 && 
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La proportion est donc voisine de 5 99 pour 4 44. Par prudence, 
nous prendrons comme base d’estimation le rapport offert par 
L. maderae (2 ?/1 S) et admettrons que ce rapport peut encore 
correspondre à une sex-ratio normale dans la nature. 

L’étude des documents reçus des musées énumérés ci-dessus, et 
auxquels j'ajoute les relevés de REHN et HEBARD (1927), de HEBARD 
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(1929) et de Davis (1919), laisse apparaître une spanandrie tout à 
fait remarquable. 


Afrique continentale . . . . . . . 58 0 —— 
Iles africaines de la côte ouest . . . 29 EO -- 
Madagascar et îles voisines . . . . 49 90 2 44 
Asie éontimentale 57:11: 54810) : 47 QC 211€ 
Hles: de la Sundeng ts QD La enr. St 70 C9 26 44 
Australie continentale . sr PETER 2 ©0 14 
Iles australiennes, Papouasie, , . . 30 90 1 & (Hono- 
Amérique du Sud et centrale lulu) 

An Er Re Lee TRE TOR _- 

SOIbL CUT LOU, FASO 58 44 


Nous constatons que Pycnoscelus est représenté par des 99 seu- 
lement dans la totalité de ses aires continentales africaine et amé- 
ricaine. La seule région du monde où le mâle apparaît normalement 
est constituée par l’Asie tropicale, les îles de la Sonde et probable- 
ment l’Australie. Il est alors intéressant de préciser le comportement 
de l’espèce dans cette zone où la bisexualité semble de règle. 


Indes ‘86 Bengale Siren ene 32 90 19 S& 
Annam, Tonkin, Birmanie. . . . 1500 8 44 
Cévian Ar TUE RC ENGEN. SENS 19 — 
Japon: jus GiTseeT méfsast, : 6 D© — 
Formose (Musée de Bâle) . . . . ee ? 44 
PARA NS EDP CNE El LT 95. PO 9 4 
DHAIAGEA TS TMS EL NE 21 C0 16 44 
BOTRÉD | er EU AR CU: 11 CO — 
Célèbes2 fin 0 5 SRE EE 2100 se à 
LOMDOIC ES LUE AR ES 1-0 2 44 
brins LOUER AS Te ? O9 = 
Australie du Nérdoe ue 2 Q0 1 
Sora ee M NE 56 44 


A l’est du continent australien, la disette de SS réapparaît, 
l'unique individu de ce sexe provenant de Honolulu, alors que Je 
n’ai à signaler que des 99 pour les îles Loyalty, les Nouvelles- 
Hébrides, les iles Salomon, la Nouvelle-Calédonie et Samoa. 

Remarquons que, dans la zone bisexuée, la sex-ratio est déjà 
inférieure à la valeur minimum que nous avions fixée (2 9/1 &) 
puisqu'elle atteint 2,2 ©9 pour 1 &. Cette constatation est en con- 
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tradiction avec une assertion de HEBARD (1929): «in Malaysia 
males are quite as often encountered as females.. » basée sur une 
série d'individus récoltés, du sud de la péninsule malaise jusqu’à 
Sumatra, et qui comprenait 15 44 et 18 ©Q. Il serait évidemment 
très désirable de disposer de statistiques portant sur un plus grand 
nombre d'exemplaires: les documents réunis ici semblent pourtant 
parler déjà en faveur d’une spanandrie tout au moins relative dans 
la zone de bisexualité. 

En dehors de cette zone, la spanandrie est totale, si ce n’est 
l'apparition sporadique de quelques 4 (Madagascar, Honolulu), 44 
qui sont peut-être aussi rares que l’exemplaire de Davis (1919) 
apparu au Jardin zoologique de New-York ou que celui trouvé 
par moi en Suisse. 

Nous pouvons maintenant nous demander si la région où les 
deux sexes se rencontrent correspond au berceau de l’espèce: 1l 
semble probable qu’il en est ainsi: bien que la sous-famille des 
Panchlorinae comprenne, sur les 17 genres qui la composent, 
9 genres de l’Amérique tropicale, REHN et HEBARD (1927) admet- 
tent que ces Blattes sont originaires de l’Ancien Monde. Il est 
. donc logique de faire coïncider la zone bisexuée avec le centre 
d'apparition de l’espèce qui, tout en étendant son habitat vers 
l’est et vers l’ouest, est devenue parthénogénétique. 

Quelle est alors l’origine de cette parthénogénèse ? Si, dans son 
allure générale, elle évoque la parthénogénèse géographique de 
VANDEL, 1l lui manque le critère le plus certain de celle-c1, la repré- 
sentation par deux races, l’une bisexuée diploïde, l’autre thély- 
toque polyploïde. Que Pycnoscelus ne soit pas un polyploïde est un 
point que je pense avoir solidement établi. 

Reste alors l'hypothèse d’une polysomie géographique (dont ia 
polyploïdie est au fond un cas extrême), hypothèse dont 1l sera vain 
de discuter aussi longtemps que la cytologie d'individus de prove- 
nance indo-malaise nous restera inconnue. Lorsque les échanges 
internationaux auront repris, Je me promets d’élucider ce point. 

Et si nous nous demandons maintenant quel est le déterminisme 
de la polysomie, nous pouvons répondre que sa cause immédiate 
doit être recherchée dans l’anticipation centromérique. Ce dernier 
processus, résulte-t-1l, à son tour, d’actions génétiques ou d’in- 
fluences externes ? C’est une question à laquelle 1l n’est pas permis 
de répondre actuellement. 
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CHAPITRE VI 


LA PARTHÉNOGÉNÈSE DES ORTHOPTÈRES 


Le lecteur me saura peut-être gré si je résume, à la fin de ce 
travail, ce que nous savons actuellement de la parthénogénèse chez 
les Orthoptères. Ce groupe d’insectes, extrêmement vaste, a été 
remanié plusieurs fois par les systématiciens. Je suivrai ici la classi- 
fication donnée par HANDLIRSCH dans le traité de zoologie de 
KÜKkENTHAL (1926-1930), classification que je rappelle, en indiquant 
les groupes où la parthénogénèse a été constatée: 


ORTHOPTÈRES (s. /.). 


I. Blattaeformia : 


1. Plattariae P. 
2. Mantodea P. 
3. Isoptera 

4. Zoraptera 

5. Corrodentia P: 
6. Mallophaga 

7. Siphunculata 

IT. Orthoptera : 

8. Sallatoria P. 
9. Phasmida P: 


10. Dermaptera 
11. Diploglossata 
12. Thysanoptera P: 


1. Blattariae. — Le seul cas connu est celui de Pycnoscelus 
surinamensis, sujet de ce travail. Biologiquement, l’insecte pré- 
sente une parthénogénèse géographique. Cytologiquement, nous 
avons affaire à un «polyploïde potentiel », probablement polyso- 
mique. L’ovocyte subit deux divisions de maturation, qui, toutes 
deux, sont diploïdes. 


2. Mantodea. — An atïr (1924) a signalé l’existence d’une parthé- 
nogénèse facultative chez Miomantis savignu. Sur 51 9 vierges 
isolées, 8 ont produit un nombre normal d’oothèques. Beaucoup 
d’embryons et de jeunes meurent, mais quelques 9 adultes ont été 
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obtenues. Bien que l’analyse cytologique n’ait pas été faite, 1l n’est 
pas douteux, me semble-t-1l, que les œufs subissent une maturation 
normale, avec régulation ultérieure. 


5. Parmi les Psoques, 1l existe de nombreuses espèces parthéno- 
génétiques et thélytoques. Depuis plusieurs années, je cherche à 
établir le comportement chromosomique de nos Caecilius, matériel 
qui se révèle détestable et ne m’a pas fourmi, Jusqu'ici, une seule 
préparation utile. 


8. Saltatoria. Fam. Tettigontidae. — Une parthénogénèse acci- 
dentelle a été observée par ZACHER (1928) chez Phlugiola redten- 
bacherti, par EicHLer (1938), chez P. dahlemica, par SwEezE y (1929) 
chez Xiphidiopsis lita. CApPpE DE BAILLON (1933) a obtenu dans 
un élevage de Drymadusa fletcheri, espèce chinoise normalement 
bisexuée, plusieurs larves parthénogénétiques dont quelques-unes 
évoluèrent en imagos. Le même auteur, étudiant les conditions cyto- 
logiques de la parthénogénèse accidentelle d’un Leptophyes (1939), 
a constaté l’émission de deux globules polaires puis la fusion des 
deux premiers noyaux de segmentation. L’explication vaut proba- 
- blement pour les cas précédents. 

Chez Saga pedo (MATTHEY, 1941) où la parthénogénèse thély- 
toque est le seul mode de reproduction, les phénomènes synaptiques 
font défaut. IL:y a émission d’un seul polocyte, l’unique division de 
maturation montrant 68 chromosomes, nombre diploïde. La parthé- 
nogénèse est donc de type diploïde. 


Fam. Gryllidae. — Le cas de Myrmecophila acervorum est clas- 
sique, mais cytologiquement inexploré. Nous savons que ce com- 
mensal des Foumis se reproduit thélytoquement, les SS étant tou- 
jours d’une grande rareté. D’autres espèces, très voisines, ayant une 
sex-ratio normale, la parthénogénèse est probablement de type géo- 
graphique. Chez un autre Grillon, Loxoblemmus frontalis, OHMAcCHi 
(1929), à la suite de croisements interspécifiques, a obtenu un 
certain nombre de larves femelles, de type maternel pur, et possé- 
dant 12 chromosomes, comme leur mère. OHMACHI suppose que les 
divisions réductionnelles n’ont pas eu lieu, hypothèse que les 
observations de ROoBERTSON (1930), comme celles de KinG et 
SLIFER (1934) rendent très douteuse. Il y aura probablement eu 
régulation automictique d’une formule primitivement haploïde, le 
spermatozoide étranger ayant Joué un rôle activant. 
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Fam. Acrididae. — Chez des Acrididae américains appartenant 
aux genres Apotettix et Paratettix, NaBsours (1919), NaBours et 
FosTER (1925), puis RoBERTSON (1930) ont mis en évidence les faits 
suivants: dans le cas le mieux étudié (Paratettix texanus), il s’agit 
d’une parthénogénèse accidentelle chez une espèce normalement 
bisexuée. Lorsqu'il y a fécondation, la sex-ratio est normale ; la repro- 
duction parthénogénétique donne par contre presque uniquement 
des 99. RoBERTSON a admis que la seconde division de maturation 
n’avait pas lieu, ce qui, d’après KING et SLIFER, est très improbable: 
ces auteurs, après avoir relevé que la parthénogénèse accidentelle 
est très fréquente chez les Acridiens américains, ont étudié le 
mécanisme cytologique du phénomène chez WMelanoplus difjeren- 
tialis. La méiose est normale et le nombre diploïde rétabli par pro- 
cessus automictique. 


9. Phasmida. — Nous avons discuté le cas de ces Insectes dans 
un chapitre précédent. La parthénogénèse est soit diploïde (ou poly- 
ploïde), soit, peut-être (d’après Pehani), du type Pycnoscelus. 


10. Thysanoptera. — Le travail de PoMEYRoL (1928) renferme 
une mise au point de la question. (Voir aussi VANDEL, 1931.) Chez 
de nombreux Thrips, les SS sont inconnus et la parthénogénèse 
constante est de règle. Habituellement, cette parthénogénèse est 
thélytoque et diploïde, PoMEYROL ayant constaté l’expulsion d’un 
polocyte unique. Chez les Parthenothrips, JoRDAN a admis l’exis- 
tence d’une parthénogénèse cyclique, ce qui paraît peu vraisem- 
blable à VANDEL, lequel, se basant sur les observations de SHULL, 
admet l'éventualité d’une parthénogénèse géographique. 

Il existe enfin une espèce d’Anthothrips où règne une parthéno- 
génèse arrhénotoque facultative du type Abeille. Il serait très 
désirable que le groupe soit repris dans son ensemble, les résultats 
mentionnés frappant par leur disparate, et le manque presque 
complet de documents cytologiques. 


En résumé, si nous exceptons le cas des Phasmides et celui de 
Pycnoscelus, il est permis de dire que la parthénogénèse des Ortho- 
ptères est, dans l’immense majorité des cas, une parthénogénèse 
accidentelle, où la diploïdie est rétablie par l'intervention de pro- 
cessus automictiques. 
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CONCLUSIONS. 


1. Pycnoscelus surinamensis L. est une Blatte se reproduisant 
bisexuellement en Indo-Malaisie, parthénogénétiquement en Amé- 
rique du Sud, en Afrique (?) et dans les serres d'Europe et des Etats- 
Unis où elle a été introduite. 


2. Un mâle, apparu dans mon élevage, autorise les conclusions 
suivantes : 


A. Le nombre diploïde est égal à 37 (36 plus X). 


B. La méiose est normale jusqu’à la pachyténie et aboutit 
à la formation de 18 tétrades (plus l’X univalent). 


C. La pachyténie est suivie d’un stade particulier de décon- 
jugaison, les deux chromosomes d’une tétrade ne demeurant 
unis que distalement. Il n’y a pas de chiasmas. 


D. L’X se comporte selon le schéma classique X-0 avec 
préréduction. Les secondes cinèses montrent soit 18, soit 19 
éléments. 

E. La diploïdie est, en raison de ce qui précède, hors de 
doute. 


3. L’étude des cinèses somatiques femelles et ovogoniales révèle 
l'existence de 38 chromosomes, dont 12, probablement, ont la forme 
de V symétriques. 


4. L’ovogénèse permet de faire des constatations intéressantes: 


A. Au cours de la phase de multiplication, les chromosomes 
revêtent des aspects variés et d'interprétation difficile. A un 
certain stade de la prophase, il y a conjugaison à distance de 
certains homologues déjà fissurés. 


B. Les chromosomes leptotènes se différencient aux dépens 
de chromosomes préleptotènes massifs. 


C. La pachyténie succède à une zygoténie normale avec 
stade en bouquet. 

D. La pachyténie est suivie d’une déconjugaison complète 
des homologues (endoméiose). Il n’y a pas de chiasmas. 


E. Le grand accroissement se fait donc avec le nombre 
diploiïde de chromosomes, point établi par l’observation directe. 
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F. Durant la fin du grand accroissement, le noyau subit des 
modifications intéressantes de forme et de position. 


G. Immédiatement avant la maturation, on peut compter 
38 chromosomes. 


H. Il y a deux divisions de maturation, toutes deux diploides, 
et expulsion de deux polocytes, voués à la dégénérescence. 


I. Le comportement des acides nucléiques se laisse inter- 
préter en admettant la transformation réversible d’acide 
thymonucléique en acide zymonucléique. 


K. Les chromosomes ne cessent jamais d’être visibles. 


5. Tous les types de division montrent deux constantes cyto- 
logiques remarquables: l’anticipation centromérique et l’attrac- 
tion terminale. 


6. Essai d’interprétation sur ces bases: Pycnoscelus est un 
«polyploïde potentiel» et, vraisemblablement, un polysomique 
équilibré. 


7. Discussion du cas des Phasmides. 


8. Révision des cas connus de parthénogénèse chez les Ortho- 
ptères. 
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(Vorläufige Mitteilung.) Biol. Zentralbl., 44. 
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cephalus and Paratettix texanus). Journ. Morph., 50. 


ROESER, G. Zur Kenntnis der Lebensweise der Gewächshausschabe 
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BULLETIN-ANNEXE 


DE LA 


REVUE SUISSE DE ZOOLOGIE 


(TOME 52) 


Août 1945 


Assemblée générale 
de la Société suisse de Zoologie 
siégeant à Lausanne, à l’Institut de Zoologie de l’Université 
les 17 et 18 mars 1945 


sous la présidence de 


M. le professeur R. MATTHEY 


Samedi 17 mars 1945 


SÉANCE ADMINISTRATIVE 


À 16 h. 30, le président salue les participants et leur souhaite 
la bienvenue. Il signale quelques modifications au programme des 
communications du lendemain, et donne lecture du 


RAPPORT PRÉSIDENTIEL. 


COMITÉ. — Professeur Robert MarTrHEY, président; Dr Jacques 

DE BEAUMONT, vice-président; Mlle Marguerite NARBEL, secrétaire, 
tous trois à Lausanne; Dr E. Dorrrens, trésorier et secrétaire 
général, à Genève; Dr E. PENARD, président d'honneur, à Genève. 


ce fr 


ÉTAT DES MEMBRES au 31 décembre 1944: 173. Le 7 juin 1944 
est décédé le DT J. CaRL, à Genève; le 26 janvier 1945, s’est éteint 
à Neuchâtel le professeur O. FUHRMANN. La disparition de ces 
deux savants est une grande perte pour notre société. D’autre part, 
nous avons enregistré avec regret la démission de M. F. HOFMANN 
et celle de M. F. NEERACHER. 


ACTIVITÉ SCIENTIFIQUE. — L'assemblée générale de la Société 
a eu lieu à Zurich du 25 au 26 mars sous la présidence du professeur 
J. SEILER. 18 communications ont été présentées par MM. P. LEn- 
MANN, R. GEiGy et A.-N. ABoimM, M. MEYER-HOLZAPFEL, H. Misuiw, 
P. GaAscHE, G. Dugois, F. Srrauss, G. Tônpury, S. Rosin, 
J. Käzin et L. KNüsEL (2), M. Rerrr, H. GLoor, E. Haporn et 
H. GRABER, M. FISCHBERG, E. HEITz, K. SCHÂFFER, J. SEILER. 


La seconde assemblée, présidée par M. le prof. R. MATTHEY, 
a eu lieu à Sils-Maria, le 3 septembre, à l’occasion de la réunion 
de la Société Helvétique. La Société Entomologique s'était jointe 
à la nôtre. 9 communications ont été présentées par MM. J.-G. BAER 
et C. Joyeux, C. FERRIÈRE, J. FLorin, A. Napic, R. MATTHEY, 
R. MENZEL, F. Srrauss, H. Gisin, H. Misuin, et M. MANGEr. 


Les résumés de ces communications paraissent, comme d’ha- 
bitude, ceux de l’assemblée de Zürich dans la Revue suisse de Zoo- 
logie, ceux de la réunion de Sils-Maria dans les Actes de la Société 
Helvétique. 


STATIONS ZOOLOGIQUES. — Naples et Roscoff: Rien de nouveau. 


PUBLICATIONS ET FINANCES. — La Revue suisse de Zoologie, 
organe de la Société, a reçu une subvention fédérale de 2.500 francs. 
Le volume 51 (1944) comprend 678 pages, soit 29 travaux, 2 plan- 
ches et 319 figures dans le texte. Un bulletin-annexe de 15 pages 
a été consacré au protocole de l’assemblée générale de Zürich. La 
Société a contribué par un versement de 600 francs aux frais 
d'édition de la Revue. Enfin, la Station ornithologique de Sempach 
a reçu un subside de 150 francs. 


Le président : R. MATTHEY. 


EE 
RAPPORT DU TRÉSORIER 


La liste publiée dans le dernier bulletin-annexe de la Revue porte 
174 membres, dont 172 cotisants. 156 membres ont payé leur 
cotisation, la moitié l’ont fait sans se faire prier, le trésorier les 
en remercie cordialement. Beaucoup ont attendu un second rappel 
pour s’exécuter. Au 15 mars, deux membres ne se sont pas encore 
acquittés de leur cotisation de 1944; nous faisons naturellement 
abstraction des quatorze membres à l’étranger, qu'on ne peut 
atteindre dans les circonstances actuelles. 


Récapiüulation des comptes: 


Doit Avoir 

Banque Pictet & Cie. 
Soldérdedeseracede tn PNR, 932,25 
Intérêt des titres moins les frais . . . 102,30 
Répartition 5% sur la créance de la Braque 

DRAC UE MSN PERRET RER 100,45 
DOIDeICTÉUBUE À NOUVEAU / =. 25. + -——— 535,— 

* Caisse et compte de chèques. 

Solde en caisse, exercice 1943 . . . . . . 29,33 
Avoir en compte de chèques, déc. 1945 750,— 
Cotisations — . LA à EN SU DE PTE 986,13 
Subside fédéral pour Fe DR din HR OUD, 
Intérêts du compte de chèques - . . . . . 0,10 
Frais généraux . . . . RL Era 243,17 
Subside fédéral versé à fs te MAT ne à 2,500,— 
Subside à la station de ne D tr 150,— 
SubsideratiatRèone tir. AA UE É 1: 600 ,— 
Tirage à part du bulletin-annexe . . . . 165,— 
Solde en caisse au 8 janvier 1945  . . . . 52,36 
Solde créditeur au compte de chèques . . 555,03 


4.800,56 4.800,56 


Les soldes créditeurs s'élèvent à 1142 fr. 39. C’est un montant 
un peu supérieur à celui de l'exercice précédent. En réalité, la 
diminution de recettes qui a résulté de la remise de la moitié de 
leur cotisation aux « Jeunes Zoologistes » s’est trouvée compensée 


2374-25 


par la répartition tout occasionnelle du 5%, de notre créance sur la 
Banque d’Escompte Suisse. Notre budget ne pourra s’équilibrer, do- 
rénavant, sans l'apport des cotisations des membres de l'étranger. 


Budget. 


Le trésorier propose d’attribuer l’actif aux dépenses suivantes: 


Subside à la Revue suisse de 20010512 EP 600,— 
Tirage à part du bulletin-annexe" LPO 165,— 
subside à la station de Sempach PSN EE A 150,— 
Frais SÉNÉTAUR 0 NON PR 227,39 

1.142,39 


Capital au 9 janvier 1945. 


Livret de dépôts Société de Banque Suisse …, + , 172705 

PiGle Ia CEE 

Fr. 4.000 Obligations 37% Ville de Genève 1937 . . 4.010, — 

Fr. 2.019,15 créance Banque d’Escompte Suisse. . . . 60,— 

+ S6rips LombardsE=:u22 : Pr ORAN —- 

10 Obligations Danube- Safe: ro rés afro 89, — 
5.882,05 


Le trésorier : E. DOTTRENS. 


RAPPORT DES COMMISSAIRES-VÉRIFICATEURS. 


Les soussignés ont examiné les comptes de la Société zoologique 
suisse pour l’année 1944, en vérifiant l’exactitude des comptes, la 
concordance entre les écritures et les pièces justificatives. [Ils ont 
contrôlé l’existence des titres en banque par l’état des fonds au 
31 décembre 1944 et l'exactitude des soldes des comptes de chèques 
postaux et dans les banques. 

La fortune de la Société zoologique suisse s'élevait au 31 dé- 
cembre 1944 à 5.882 fr. 05. 

Les vérificateurs engagent l’Assemblée à approuver les comptes 
de 1944 et à donner décharge au trésorier, avec remerciements 
pour sa bonne gestion. 

Les vérificateurs : 


P. BoveEyx. P. REVILLIO. 


Le-rapport du trésorier et le budget proposé sont adoptés sans 
discussion. 


La réduction de cotisation accordée aux Jeunes Zoologistes 
immatriculés dans une Université suisse est maintenue. Le tréso- 
rier se réserve le droit de faire à chaque séance un appel lui per- 
mettant de mettre au point la liste des bénéficiaires. 


M. le Dr A. Prcrer prie le Comité de voir s’il ne conviendrait 
pas de dispenser de la cotisation les membres qui sont depuis 
40 ans et plus dans la Société. 


NOUVEAUX MEMBRES. — M. Gert ANDRES, cand. phil., Zool. 
Institut, Bern; M. Hermann RoTx, cand. phil, Zool. Institut, 
Bern; M. Gerhart WAGNER, cand. phil, Zool. Institut, Bern; 
M. Jean MEYER, lic. ès sc., Station de zoologie expérimentale, 
154, route de Malagnou, Genève; Mademoiselle Alix MARGoT, lie. 
ès sc., Laboratoire de zoologie, Lausanne; M. Jacques Aubert, 
lic. ès se., Laboratoire de zoologie, Lausanne. 


Les six candidats sont acceptés à l’unanimité. 


ELECTION DU COMITÉ 1945-1946. —— L'assemblée. élit à l’una- 
nimité le nouveau Comité: 


Président: M. le professeur R. GE1GY. 
Vice-président : M. le D' H. HED1GER. 
Secrétaire: M. le D' H. Mis. 


ÉLECTION DES VÉRIFICATEURS DES COMPTES. — M. le D' 
P. Revizriop désirant être relevé de ses fonctions, le président 
le remercie et l’Assemblée élit à sa place M. le Dr J. de BEAUMONT 
et confirme dans ses fonctions M. le Dr P. Bovey. 


Divers. — M. le professeur BALTZER donne des renseignements 
détaillés sur les stations de Naples et Roscoff. Elles ont été toutes 
deux relativement épargnées par la guerre, le matériel, évacué, 
est resté presque intact. L'activité, suspendue pendant longtemps, 
s’y rétablit peu à peu et il est possible que dans quelques mois les 
places suisses soient de nouveau utilisables. 


M. le professeur HADORN propose que l’on place à l’avenir une 
partie des communications le samedi matin, cela pour éviter une 
accumulation de communications le dimanche matin. La décision 
est laissée au Comité annuel. 
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CONFÉRENCE GÉNÉRALE 
17h: 30 


le D' Jacques DE BEAUMONT: L'origine et l’évolution des sociétés 
d'insectes. 


Dimanche 18 mars 
SÉANCE SCIENTIFIQUE 


GE1GY (Bâle): Sporogonie de Plasmodium vivax chez des Ano- 
pheles de provenance suisse. 

STEINMANN (Aarau): Frühreife und Zwergwuchs ber Salmoniden. 

ZINKERNAGEL (Bâle): Aaematomyzus elephantis (Piaget). 

LÜScHER (Berne): Vergleich der Stilboestrol- und Colchicinein- 
wirkung auf die Mitose des Tubifex-Eies. 

HuUBER (Berne): Der Mitoseablauf bei Tubifex unter dem 
Einfluss von Naphtho- oder Phenanthrenchinon. 

E. LEHMANX (Berne): Der Auf- und Abbau des Mitoseapparates 

beim T'ubifex-Ei und seine stoffliche Beeinflussbarkeit. 
HEbIiGER (Bâle): Zur Biologie des Eichhôürnchens {Sciurus 
vulgaris). 

SCHIFFERLI (Sempach): Vergleichende Untersuchungen über 
den cerebralen Myelinisationsprozess bei Huhn und Star. 

Misrin (Bâle): Zur Biologie der Chiropteren Il. Erste Ergeb- 
nisse der Fledermausberingung im Jura (Beobachtungen in 
den Winterquartieren 1940—45). 

WEBER (Genève): Destinées des fibres rétiniennes après section 
des nerfs optiques chez les larves d’Axolotl. 

FISCHBERG (Berne): Ueber die Ausbildung des Geschlechts bei 
triploiden und einem haploiden Triton alpestris. 

ANDRES (Berne): Ueber die Entwicklung xenoplastischer Laby- 
rinthanlagen bei Urodelen (Austausch zwischen Triton und 
Bombinator). 

Hanorx (Zürich): Chimärische Verbindungen von Triton-Arten. 

Kocn (Zürich): Die Oenocyten in der Metamorphose von Dro- 
sophila. 


TE 


J. AUBERT (Lausanne): Le microptérisme chez les Plécoptères 
(Perlariés). 

Démonstrations de MM. SCHÂFFER, WEBER, FISCHBERG, HADORN, 
GUÉNIN. 


Le samedi soir, un diner offert par les autorités cantonales et 
universitaires réunit les membres de la Société au Restaurant du 
Grand-Chêne, M. le conseiller d'Etat P. PERRET, M. le Dr A. Ros- 
SELET, recteur de l’Université, et M. le professeur R. MATTHEY, pré- 
sident annuel, y prirent la parole. 

Le dimanche, après un vin d'honneur offert par la Commune de 
Lausanne pendant la suspension de séance, les participants se 
retrouvèrent pour déjeuner ensemble. M. le professeur R. GEI1GY 
en profita pour remercier le Comité annuel et donner quelques 
renseignements sur l’Institut tropical, récemment créé à Bâle. 

La Journée se termine par la visite d’une exposition de papillons 
organisée par le Musée zoologique, sous la direction de M. le Dr 
J. DE BEAUMONT. 


Le Comité annuel: 


Le président : Le vice-président : 
R. MATTHEY. J. DE BEAUMONT. 


La secrétaire : M. NARBEL. 


LISTE DES MEMBRES 
DE LA 
SOCIÉTÉ ZOOLOGIQUE SUISSE 


18 mars 1945. 


Président d'honneur : 


*PENARDL, Eugène, Dr ès Sc., rue Tôpffer, 3, Genève. 


A. Membre à vie: 
*NAEF, R.-M., Thun. 


B. Membres ordinaires : 


*ABOIM, À. N., cand. phil., Instituto de Histologia da Faculdade de 
Medicina, Lisboa, Portugal. 

*ALTHERR, E., Dr, Prof. au Collège, Aigle (Vaud). 

ANDRÉ, E., Prof. DT, rue Samuel-Constant, 4, Genève. 

1) *ANDRES, Gert., cand. phil., Zool. Institut der Universität, Bern. 

1) *AUBERT, J., lic. ès sc., Lab. de Zool., Université, Lausanne. 

*AUBERT, S., lic. sc., Laboratoire de Zoologie, Université, Lausanne. 

BAER, J. G., Prof. Dr, Institut de Zoologie, Université, Neuchâtel. 

BALTZER, F., Prof, Dr, Zoolog. Inst. der Universität, Bern. 

BARBEY, Aug., Dr, Expert-Forestier, 10, rue Beau-Séjour, Lausanne. 

BÂscHLin, C., Dr, Seminarlehrer, Aarau. 

*Baupin, L., Dr, chemin de la Rosière, Lausanne. 

BAUMANN, F., Prof. Dr, Naturhist. Museum, Bern. 

BAUMEISTER, L., Dr, St. Gallerring 87, Basel. 

BEAUMONT (de), J., Prof, Dr, Labor. de Zoologie, Université, Lausanne. 

*BEYER, R., Frl. Dr, Kaiser Wilhelm Institut für medizinische Forschung, 
Heidelberg. 

1) *BINDER, E., Laboratoire de Zoologie, Université, Genève. 

1) *XBINDER-NEESER, J., Mme, Laboratoire de Zoologie, Université de 
Genève. 

*BiscaLEer, V., Mlle, Dr, Avenue de Champel, 19 a, Genève. 

BLANC, M., lic. sc., Sablons 33, Neuchâtel. | 

BLocx, J., Prof. Dr, Burgunderstrasse 4, Solothurn. 

BLoca-WEiL, S., Frau Dr, Steinenring 19, Basel. 

3LOME, À., Elsässerstrasse 44, Basel. 

BLuxrscaLti, H., Prof. Dr, Anatomisches [Institut der Universität, Bèrn 
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*BOxI-GEIGER, A., Dr, Gymnasiallehrer, Gundeldingerstr. 367, Basel. 

1) *BôsiGER-ENSNER, E., cand. phil., Kasernenstrasse 34, Basel. 

*BoveT, Daniel, Dr, Institut Pasteur, Paris. 

Bovey, P., Dr, Entomologiste Stat. féd. essais vit., Lausanne. 

1) *BRETSCHER, Alfred, cand. phil., Zool. Institut, Universität, Bern. 

*BROCHER, J.-E.-W., Dr, place Claparède 5, Genève. 

Bücxi, Otmar, D', Conservateur du Musée d'hist. nat. Fribourg, 
Vignettaz, 60, Fribourg. 

BurCKHARDT, Gottl., Dr, Hirzbodenweg 98, Basel. 

*BURrGER, André, Assistant, Institut Zool., Université, Neuchâtel. 

CHappuis, P.-A., Dr phil., Université, Barlangkutat6 Intézete Kolozsvär 
(Hongrie) (p. a. MM. A. Sarasin & Cie, case postale 1, Basel). 

Cuoxy, Jean-Auguste, pharmacien, av. de la Gare, Fribourg. 

*CurrY, H. A., Dr, Blumenstrasse 12, München 55 (Bayern). 

DELACHAUX, Th., Dr, Prof. au Gymnase, Chemin à Jean, Corcelles 
(Neuchâtel). 

Dorx, R., Prof. Dr, Via Crispi 92, Naples (Italie). 

DorrTrexs, E., Dr sc., Muséum d'Histoire naturelle, Genève. 

Du Bois, A.-M., Mlle, Dr, Laboratoire d’histologie, Ecole de médecine, 
Genève. 

Dugois, G., Dr, faub. du Crêt 23, Neuchâtel. 

DuErsT, J. Ulr., Prof. D', Tierspital, Bern. 

*Eper, L., Dr, Lehrer, Spalenring 67, Basel. 

- ERHARD, H., Prof. Dr, Zoolog. Institut, Luisenstr. 14, München. 

EScHER, K., Prof. Dr, Hinterbergstrasse 68, Zürich. 

F4AEs, H., Dr, Directeur Station fédérale essais viticoles, Montagibert, 
Lausanne. 

FANKHAUSER, G., Dr, Dept. of Zoology, Princeton University, Prince- 
kon AN: Jr LISA. 

FAvRrE, J., Dr, Muséum d'Histoire naturelle, Genève. 

FERRIÈRE, Ch., Dr, route de Florissant 45 ter, Genève. 

1) *FiscHBErG, Michael, cand. phil., Zoolog. Institut, Universität, Zürich. 

1) *FLoRIN, J., cand. phil., Zool. Institut E.T.H., Zürich. 

ForcarT, L., Dr, Custos, Naturh. Museum, Basel. 

*FREI-GOEssLER, Frau Dr, Castel Riant en Manfroi, Nyon (Vaud). 

FuHRMANN, O., Prof. Dr, Université, Neuchâtel. 

GascHEe, P., Dr, Gesellschaft für Chemische Industrie « Ciba », Basel. 

GEiGY, R., Dr, Prof., Riehenstrasse 394, Basel. 

GERBER, A. Dr, Niederholzstr. 65, Riehen (Basel). 

Gist, Julie, Fräul. Dr, Lehrerin an der Tüchterschule, Burgunderstr. 40, 
Basel. 

*Gisix-METzER, Hans, Gvmnasiallerher, Rômerfeldstr. 1, Riehen (Basel). 

Gisix, Hermann, Dr, Muséum d'Histoire naturelle, Genève. 

*GLooRr, H., Dr, Winterthurerstrasse 52, Zürich. 

*GRABER, Hans, Sekundarlehrer, Corrodistrasse 7, Zürich. 

1) *GROB, Hans, cand. phil., Pfäffikon (Zürich). 

*(GUÉNIN, À., Assistant, Institut Zool., Université, Lausanne. 
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*GUNTERT, H., D?, Ibach, Schwyz. 

GuyéorT, E., Prof. Dr, Laboratoire de Zoologie, Université, Genève. 

Hanorx, E., Prof. Dr phil., Zool. Inst. Universität, Zürich. 

1) *HALLER, P. H., cand. phil., Zool. Anstalt, Universität, Basel: 

HÂmmeri-Boveri, Victoire, Frau Dr, Ottostr. 20, Chur. 

HaAxpscxiN, Ed., Prof. Dr, Missionsstr. 9, Basel. 

HEDIGER, H., Prof. Dr, Zoolog. Garten, Basel. 

HOoFMANNER, Barthol., Dr, Prof. au Gymnase, Bois Gentil 7, La Chaux- 
de-Fonds. 

*HuBer, A., Dr, Lehrer am Realgymnasium, Holeeletten 20, Basel. 

1) *HuBER, W., cand. phil., Reiserstrasse 59, Olten. 

*HügscHer, H., Dr, Reallehrer, Feldstrasse 17, Schaffhausen. 

1)* HuMBELz, E., cand. rer. nat., Bahnhofplatz 1, Brugg. 

1) *JENNY, Werner, cand. phil., Scheuchzerstrasse 167, Zürich. 

KAELIN, J., Prof. D', Pérolles 24, Fribourp. 

KEIsER, Fred., Dr, Kluserstrasse 2, Basel. 

KnoPpFLi, W., Dr, Stauffacherstrasse 9, Zürich. 

1)* Kocx, Joseph, cand. phil., Neugasse 15, Zug. 

1) *Kocxer, CL, cand. phil., Zool. Anstalt,, Umversität "Basel. 

*KREBSER, W., Buchhändler, Thun. 

KüÜENZI, W., Dr, Gymnasiallehrer, Kistlerweg 34, Bern. 

1) *LaCHENAL, Ariane, Mie, stud. phil., 86, route de Florissant, Genève. 

LEHMANN, F. E., Prof. D’, Willadingweg 32, Bern. 

LESSERT (de), R., Dr, Buchillon (Vaud). 

Linper, C., anc. prof., Dr, avenue du Mont-d’Or, 31, Lausanne. 

* LüscHEer, M., Dr, Schosshaldenstrasse 38, Bern. 

* Lurz, >. Dr, Stolzestrasse 24 0Zuüurich}6: 

1) *MarGoT, Alix, lic. ès sc., Lab. de Zool., Université, Lausanne. 

MarTrTHEeY, R., Prof. Dr, Institut de Zoologie, Université, Lausanne. 
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